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RESUMO 
Os cnidários da Ordem Scleractinia são os principais formadores de recifes de corais 
de águas rasas (<50 m) e profundas (>100 m), os quais embora apresentem elevada 
diversidade e abundância de espécies, estão ameaçados devido, principalmente, as 
mudanças climáticas que estamos vivenciando. Apesar disso, os escleractíneos 
persistiram a inúmeras mudanças climáticas ao logo de sua história evolutiva, e 
acredita-se que adaptações e utilização de refúgios em águas mais profundas 
provavelmente auxiliaram na sobrevivência da ordem como linhagem. Dentre as 24 
famílias recentes de Scleractinia, Dendrophylliidae é uma das poucas considerada 
monofilética, apesar de apresentar: i) elevada variedade morfológica; ii) 
representantes em ambientes rasos e profundos; e, consequentemente, iii) espécies 
zooxanteladas, azooxanteladas ou ainda com simbiose facultativa. Entretanto, dados 
moleculares vêm sugerindo que a maioria dos gêneros são para ou polifiléticos. Desta 
forma, o objetivo deste trabalho foi realizar uma reconstrução da história evolutiva dos 
corais dendrofilídeos utilizando marcadores moleculares mitocondriais (CO1 e 16S 
rDNA) e nuclear (28S rDNA), buscando identificar/correlacionar as principais 
mudanças ambientais de nível global responsáveis pelos eventos de divergência entre 
os principais clados recuperados. Adicionalmente, o genoma mitocondrial (mt) de 
Dendrophyllia arbuscula foi descrito e a monofilia da família foi testada através da 
reconstrução filogenética com base em todos os genes codificadores de proteínas do 
genoma mt. De forma geral, análises filogenéticas suportaram a monofilia da família, 
mas colocam em questão a validade da maioria dos gêneros. O ancestral dos 
dendrofilídeos era provavelmente azooxantelado, solitário e habitava águas 
profundas, sendo a aquisição da simbiose com zooxantelas um fator facilitador para 
o estabelecimento de representantes em ambientes de águas rasas. O genoma mt de
D. arbuscula é similar ao dos demais representantes da família, com maior teor de 
timina e menor de citosina, resultando em alta quantidade de (A+T) e de Fenilalanina 
(TTT). Possui 19.088 pb, compreendendo 2 rDNAs (rrnL e rrnS), 2 tRNAs (trnM e 
trnW) e 13 genes codificantes de proteína (ND1-6; ND4L; ATP6; ATP8, COB; CO1-3), 




Cnidarians of the order Scleractinia are the main builders of shallow water coral reefs 
(<50 m) and deep (> 100 m), which are characterized by high diversity and abundance 
of species and great economic and social influence. In general, these ecosystems are 
threatened mainly due to the current climate changes. In spite of this, the scleractinian 
coral persisted to numerous climate changes along its evolutionary history. Of the 24 
families of the recent order, the Dendrophylliidae have: i) high morphological variety; 
ii) representatives in shallow and deep environments; and therefore iii) zooxanthelate, 
azooxanthelate or with facultative symbiosis species. However, molecular data 
suggesting that most genera of family are para or polyphyletic. Thus, the aim of this 
work was to perform a reconstruction of the evolutionary history of coral dendrofilídeos 
using mitochondrial (mt) molecular markers (CO1 and 16S rDNA) and nuclear (28S 
rDNA) and, through its correlation with paleo-environmental aspects, identify global 
environmental changes potentially responsible for the events of divergence between 
the recovered clades, which later served to the development of hypotheses about the 
future of this family facing contemporary global climate change. In addition, to describe 
the genome mt of Dendrophyllia arbuscula, providing information about the genera 
classification as well as the Dendrophylliidae family, and test the monofily of family by 
phylogenetic basis of all the genes encoding proteins mt genome. In general, 
phylogenetic reconstructions recovered the monophyly of Dendrophylliidae with good 
branch support and corroborate the hypothesis that the family ancestor was probably 
azooxanthelate, solitary and inhabited deep water. The acquisition of symbiosis with 
zooxanthellae possibly facilitated the representatives of this family to explore and to 
settle in shallow water environments. The genome of mt D. arbuscula is similar to that 
of other representatives of Dendrophyllia family. It has 19 088 bp, comprising 2 rDNAs 
(rrnL and rrnS), 2 tRNAs (trnM and trnW) and 13 protein-coding genes (ND1-6; ND4L; 
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Os cnidários da Ordem Scleractinia, popularmente conhecidos como corais 
verdadeiros (Cairns, 2007), são os únicos entre as seis ordens Recentes de 
Hexacorallia (Cnidaria, Anthozoa) que secretam carbonato de cálcio na forma de 
aragonita, formando um esqueleto contínuo (Roberts et al., 2009). Esta capacidade 
faz destes organismos os principais formadores de recifes de águas rasas (<50 m) e 
profundas (>100 m), os quais são caracterizados pela complexidade tridimensional, 
fornecendo habitat para outros organismos, sustentando assim, elevada diversidade 
e abundância de espécies (Stanley, 1981; Knowlton, 2001; Freiwald et al., 2004; 
Roberts et al., 2006). Considerados berços evolutivos e exportadores de diversidade 
para outros ambientes (Kiessling et al., 2010), os recifes de corais alteram fatores 
físicos, geológicos e biológicos de um ambiente, como hidrodinâmica, sedimentação 
e diversidade de espécies (Stanley, 1981; Roberts et al., 2009). Desta forma, além 
de importantes ecologicamente, os ecossistemas recifais exercem grande influência 
econômica e social, relacionadas, por exemplo, com o turismo, pesca e proteção da 
linha de costa (Moberg & Folke, 1999; Buddemeier et al., 2004; Graham & Nash, 
2013).  
A ordem Scleractinia compreende cerca de 1500 espécies Recentes, 
divididas em 24 famílias e 220 gêneros (Cairns, 1999), podendo ser solitários, ou 
seja, constituídas de um único pólipo (e.g.: Balanophyllia elegans), coloniais quando 
há integração de mais de um pólipo (e.g.: Dendrophyllia alternata), ou ainda 
quasicoloniais (Cairns, 1991), quando novos pólipos desprendem dos seus 
respectivos genitores antes do brotamento de uma terceira geração (e.g.: 
Eguchipsammia spp.). Entretanto, a escassez de caracteres morfológicos associado 
à elevada plasticidade fenotípica (Cairns, 2001; Forsman et al., 2009), tem limitado 
seu uso no desenvolvimento de sistemas de classificação satisfatórios, gerando 
homoplasia e homologia. Mais recentemente, com a utilização de marcadores 
moleculares, o conhecimento da classificação e história evolutiva destes organismos 
mudaram significativamente. 
Apesar do genoma mitocondrial (mt) dos Anthozoa apresentar taxa de 
evolução extremamente lenta (van Oppen et al., 1999a; 1999b; Shearer et al., 2002; 
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Huang et al., 2008), estudos com base em sequências nucleotídicas mitocondriais 
têm sido bem sucedidos em reconstruções filogenéticas e da história evolutiva da 
ordem (ver Lin et al., 2011; Kitahara et al., 2014) e de famílias (e.g.: Acroporidae 
[Fukami et al., 2000]; Dendrophylliidae [ver cap. 2; Arrigoni et al., 2014]). Contudo, 
filogenias que utilizam dados moleculares são inconsistentes com as classificações 
baseadas em caracteres morfológicos, principalmente para subordem e família 
(Romano & Cairns, 2000; Fukami et al., 2004; Le Goff-Vitry et al., 2004; Kitahara et 
al., 2010).  
A nível de subordem, anteriormente composta por 13 grupos, a ordem 
Scleractinia é dividida em apenas três clados: “Robusta”, “Complexa” e “Basal” 
(Romano & Palumbi, 1996; Romano & Cairns, 2000; Le Goff-Vitry et al., 2004; 
Kitahara et al., 2010; Lin et al., 2011; Stolarski et al., 2011). Apesar de não 
possuírem critérios morfológicos definidos, estes clados foram, a princípio, 
diferenciados pela robustez do esqueleto, pelo método de reprodução (Romano & 
Palumbi, 1996), e também, por características do genoma mt. Desta forma, até 
pouco tempo atrás, acreditava-se que as espécies que secretam esqueleto 
relativamente sólido e que se reproduzem assexuadamente por brotação 
intratentacular pertenciam ao clado “Robusta” (e.g.: Montastraea franki e 
Stephanocyathus weberianus) (Romano & Palumbi, 1996), e espécies com 
esqueletos mais frágeis e reprodução assexuada por brotamento extratentacular, 
pertencentes ao clado “Complexa”. Com proposição em 2010, o clado “Basal” é 
representado pelas famílias Gardineriidae e Micrabaciidae, ambas compostas 
exclusivamente por espécies azooxanteladas, solitárias, e de ocorrência em águas 
profundas (>200 m), e tidas como linhagem de divergência mais ancestral dentre os 
escleractíneos Recentes (Kitahara et al., 2010; Stolarski et al., 2011). 
Molecularmente, os representantes dos clados supracitados podem ser 
diferenciados pelo comprimento do genoma mt (mais extenso no clado “Basal” 
[>20kb], intermediário no clado “Complexa” [17-19.5kb] e reduzido no clado 
“Robusta” [14-18kb]). Em adição, os corais dos clados “Basal” e “Complexa” 
possuem um maior número de IGSs (14) do que os corais “Robusta” (9) (ver Chen et 
al., 2008a; Kitahara et al., 2014), além de possuirem menor concentração de (A+T) 
(Kitahara et al., 2014). Adicionalmente, são verificadas diferenças no intron que 
interrompe o gene CO1 entre estas subordens, possivelmente devido a origens 
distintas deste intron (Lin et al., 2011), e também a 
11 
 
A discrepância entre hipóteses morfológicas e moleculares, ou seja, a 
polifilia ocorre principalmente, nas famílias compostas majoritariamente por espécies 
zooxanteladas, ou seja, aquelas restritas a águas rasas (Le Goff-Vitry et al., 2004; 
Fukami et al., 2008). Uma das explicações propostas para este fato é que os 
ambientes rasos são mais instáveis do que os de oceano profundo, exercendo assim 
grande influência no desenvolvimento dos organismos e, consequentemente, 
acarretando em maior plasticidade fenotípica (Rogers, 1999; Bijlsma & Loeschcke, 
2005). No entanto, análises de microestruturas esqueletais suportam filogenias 
moleculares (Cuif et al., 2003; Janiszewska et al., 2011). Acredita-se que a 
biomineralização, a qual é determinada por matrizes orgânicas compostas de 
macromoléculas complexas (proteínas e polissacáridos) que controlam a nucleação, 
delimitação espacial e organização das unidades básicas microestruturais 
(Lowenstam & Weiner, 1989), seja um reflexo das características fisiológicas da 
família e, por isso, não são alteradas por condições ambientais (Janiszewska et al., 
2011). Embora existe a possibilidade de que a biomineralização seja influenciada 
pela simbiose que muitas espécies de corais possuem com zooxantelas – 
dinoflagelados fotossintetizantes (Symbiodinium spp.) – nos tecidos da endoderme 
(Gautret et al., 1997; Cuif et al., 1999), apesar das zooxantelas poderem influenciar 
apenas indiretamente a biomineralização pela síntese de precursores que são 
assimilados por células calicoblásticas para formar a matriz orgânica, a qual é 
secretada pelo coral, formando assim o seu esqueleto (Puverel et al., 2005). 
Quanto à classificação ecologica, os corais escleractíneos podem ser 
divididos em função da presença/ausência de simbiose com dinoflagelados 
fotosintetizantes, popularmente conhecidos como zooxantelas. Em resumo, as 
zooxantelas contribuem com a nutrição e possivelmente acelerando a formação do 
esqueleto dos corais, recebendo em troca proteção e um fluxo constante de dióxido 
de carbono utilizado na fotossíntese (Pearse & Muscatine, 1971; Davies, 1984). Os 
escleractíneos que possuem algas simbióticas são conhecidos como zooxantelados 
e são restritos à locais/profundidades com intensidade luminosa suficiente para a 
realização de fotossíntese (Stoddart, 1990). Consequentemente, este grupo 
“ecológico” de corais é o principal formador dos recifes em zonas tropicais e 
subtropicais oligotróficas rasas - das 777 espécies zooxanteladas, 767 são 
construtoras de recifes (Roberts et al., 2009). Acredita-se que o sucesso dos 
zooxantelados nestas regiões deve-se ao suprimento energético fornecido pelas 
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algas simbióticas que os permite prosperar em um ambiente limitado em nutrientes, 
bem como ao rápido crescimento e, principalmente, por adaptações morfológicas 
que traduzem em um aumento da superfície coralínea exposta a luz, o que propicia 
maior produção fotossintética (Stanley, 2003; Hallock, 2005; Barbeitos et al., 2010; 
Stanley & Helmle, 2010). Em contrapartida, os corais azooxantelados não realizam 
simbiose com os dinoflagelados fotossintetizantes, sendo assim, heterotróficos. 
Suas taxas de crescimento são relativamente mais baixas e das 706 espécies 
Recentes conhecidas, a maioria é solitária (516 espécies, ou seja 73,5%) (Cairns, 
1991; 2007). No entanto, por não serem restritas às zonas fóticas, ocorrem do Ártico 
ao Antártico, até profundidades de aproximadamente 6.000 m, podendo ser fixas 
(53,3%), de vida livre (37,5%), ou ainda realizarem divisão transversal (9,2%), 
gerando um pólipo de vida livre a partir de uma base fixa (Cairns, 2007). Embora 
ocorram em ampla faixa batimetria, a maioria dos azooxantelados habitam 
profundidades entre 100-200 m (63,4%) (Cairns, 2007). Entretanto, algumas 
espécies são exclusivas de águas rasas (e.g.: Tubastraea diaphana) e outras são 
conhecidas apenas a partir de águas mais profundas do que 300 m (e.g.: 
Enallopsammia profunda) (Roberts et al., 2009). Outros corais escleractíneos 
apresentam simbiose facultativa, ou seja, podem ser zooxantelados ou 
azooxantelados dependendo do ambiente (e.g.: Heteropsammia) (Cairns, 1999). 
Os recifes de águas rasas são formados quase que exclusivamente por 
espécies de corais zooxantelados, destacando-se as pertencentes às famílias 
Acroporidae, Mussidae, Faviidae e Pocilloporidae (Riegl & Piller, 1999). Em 
contrapartida, das aproximadamente 90 espécies azooxanteladas que ocorrem 
nestes ambientes, apenas uma, Tubastraea micranthus, é considerada construtora 
de recife (Roberts et al., 2009). Como extensão do ambiente de água rasa, os 
“recém” descobertos recifes mesofóticos são caracterizados pela presença de corais 
zooxantelados, principalmente da família Agariciidae (Kahng et al., 2010). Ao 
contrário do que se imaginava, estes podem ocorrer em profundidades de até 200 m 
(Roder et al., 2013) e, para tanto, acredita-se que estas espécies de corais possuem 
adaptações morfológicas (Hinderstein et al., 2010; Kahng et al., 2010; Kitahara et al., 
2012) e fisiológicas, relacionadas com a presença de zooxantelas especializadas a 
este tipo de ambiente (Frieke et al., 1987; Iglesias-Prieto et al., 2004). Assim, a 
diversificação de habitas (i.e.: diferentes profundidades e níveis de luminosidade) em 
que os corais zooxantelados ocorrem pode ser considerada como um reflexo de 
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populações genéticamente diferentes de Symbiodinium que “os habitam” (Rowan & 
Knowlton, 1995; Coffroth & Santos, 2005). 
Em águas frias e profundas, as formações recifais variam de pequenas 
colônias de corais dispersas em poucos metros a complexos sistemas de dezenas 
de quilômetros de comprimento com estruturas tridimensionais, comparáveis em 
tamanho e complexidade aos formados pelos corais de águas rasas de regiões 
tropicais (Freiwald et al., 2004). Neste ambiente apenas 18 espécies são capazes de 
formar recifes (Roberts et al., 2009), sendo que das principais construtoras (i. e.: 
Lophelia pertusa; Madrepora oculata; Enallopsammia profunda; E. rostrata; 
Goniocorella dumosa; Solenosmilia variabilis; e Oculina varicosa), Lophelia pertusa, 
M. oculata, e S. variabilis são cosmopolitas e figuram entre as espécies de corais 
com maior distribuição global conhecidas (Rogers, 1999; Freiwald et al., 2004; 
Davies & Guinotte, 2011). Apesar de muitos escleractíneos azooxantelados serem 
reportados em profundidades abaixo do horizonte de saturação da aragonita e sob 
substratos inconsolidados, a distribuição das espécies construtoras citadas acima é, 
aparentemente, limitada pelo “efeito área”, ou seja, à disponibilidade de substrato 
duro, bem como à profundidade de compensação da aragonita (>2.000 m de 
profundidade no Norte do Oceano Atlântico e ~100 m de profundidade no Norte do 
Oceano Pacífico - Feely et al., 2004; Roberts et al., 2009). Outros parâmetros 
ambientais que afetam a distribuição dos corais neste ambiente são as condições de 
temperatura, salinidade e disponibilidade de nutrientes (Freiwald et al., 2004; 
Roberts et al., 2006; Cairns, 2007), as quais estão diretamente atreladas com a 
hidrodinâmica local. 
Apesar da importância ecológica, social e econômica (Moberg & Folke, 
1999), os recifes coralíneos vêm sendo ameaçados devido a pressões antrópica, 
como sobrepesca, eutrofização e assoreamento (Knowlton, 2001; Hughes et al., 
2003; Kitahara, 2009). Entretanto, as mudanças climáticas, associadas 
principalmente com aos gases de efeito estufa e aquecimento global, vêm sendo 
apontadas como principais desafios à conservação destes ecossistemas (Smith & 
Buddemeier, 1992; Maier et al., 2009; Veron et al., 2009; Leão et al., 2010), uma vez 
que o estresse ambiental gerado pelas mesmas pode ser considerado como força 
modeladora na adaptação e evolução (Bijlsma & Loeschcke, 2005). Entretanto, em 
nível específico, acredita-se que o efeito deste estresse depende do período de 
tempo em que estas mudanças ocorrem, ou seja, se elas são rápidas ou abruptas as 
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espécies não tem tempo suficiente para se adaptarem às novas condições 
ambientais (Veron, 2008). Entretanto, apesar do aspecto negativo, em alguns casos, 
mudanças ambientais agindo ao longo de milhares de anos podem também gerar 
processos adaptativos/evolutivos, como por exemplo, as alterações climáticas que 
causaram os cinco eventos de extinção em massa conhecidos, os quais são 
marcados pelo desaparecimento de vários grupos taxonômicos dos registros fósseis, 
seguido de processos evolutivos, onde novas espécies se originaram (Veron, 2008).  
Embora severamente ameaçados, os corais escleractíneos persistiram a 
inúmeras mudanças climáticas ao logo de sua história evolutiva (Hallam & Cohen, 
1989; Kitahara, 2011; Stolarski et al., 2011; Hönisch et al., 2012) e superaram pelo 
menos cinco grandes eventos de extinção em massa, dos quais dois tiveram 
provavelmente a acidificação dos oceanos como um dos principais fatores 
determinantes (Kiessling & Simpson, 2011). Atualmente acredita-se que a ordem 
surgiu no Ordoviciano médio, a cerca de 450 M.a. (Stolarski et al., 2011), período em 
que o aumento de nutrientes nos oceanos, combinado com aumento da extensão de 
plataforma continental devido à transgressão marinha, proporcionou a diversificação 
de antozoários calcificadores (e.g.: corais rugosos, tabulados e escleractíneos). 
Resultados de reconstruções evolutivas somados a ocorrência de fósseis indicam 
que os primeiros organismos do grupo eram solitários, azooxantelados e, 
provavelmente, “invadiram” águas profundas (>300 m) durante o Ordoviciano 
(Stolarski et al., 2011). Condições ambientais instáveis somadas à competição com 
outros antozoários são consideradas como os principais fatores para a colonização 
dos corais escleractíneos em águas profundas (Kitahara, 2011). Assim, adaptações 
e a utilização de refúgio em águas mais profundas provavelmente auxiliaram na 
sobrevivência do grupo como linhagem. No entanto, apesar da resistência a 
perturbações climáticas globais pretéritas, o futuro do grupo é incerto frente às 
rápidas mudanças com magnitudes sem precedentes nos últimos 300 M.a. 
(Kiessling & Simpson, 2011), o que pode diminuir a oportunidade para processos 
adaptativos auxiliarem na sobrevivência da ordem (Veron et al., 2009). 
Em geral, as considerações em relação às mudanças climáticas globais e 
seus efeitos tem grande repercussão no meio cientifico, político e público. 
Entretanto, apesar de não haver um consentimento em relação à configuração do 
estado atual de mudança climática global, o Planeta não é estático e mudanças no 
clima e nos organismos que o habitam ocorrem, assim como já aconteceu no 
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passado (Culver & Rawson, 2000). Desta forma, a compreensão das respostas dos 
organismos às mudanças climáticas globais pretéritas podem fornecer informações 
sobre as possíveis consequências das alterações e perturbações ambientais que 
estamos vivenciando. Assim, o conhecimento da história evolutiva dos corais 
escleractíneos é importante para formulação de hipóteses não apenas sobre o futuro 
destes organismos, mas de grande parte da diversidade da Terra, dada a grande 
importância ecológica dos ecossistemas recifais. 
Dendre as famílias de Scleractinia, Dendrophylliidae é uma das poucas 
considerada monofiléticas (Cairns, 2001; Kitahara et al., 2010; Arrigoni et al., 2014), 
apesar de apresentar alta variabilidade morfológica e ecológica. Seus 
representantes podem ser fixos e de vida livre, coloniais, quasicoloniais e solitários, 
bem como zooxantelados, azooxantelados ou ainda apresentar simbiose facultativa 
(Cairns, 2001). Em adição, representantes desta família são reportados do infralitoral 
à 2.165 m de profundidade, bem como em cavernas submarinas (Cairns, 2001; Lam 
et al., 2008). Assim, uma reconstrução da história evolutiva da família 
Dendrophylliidae baseada em dados moleculares pode fornecer informações 
importantes com relação ao desenvolvimento/perda do crescimento colonial em 
metazoários inferiores, e também a questões relacionadas a adaptações ambientais, 
eventos de migração entre ambientes rasos e profundos, bem como ao estado 
simbiótico de seus representantes ao longo de suas respectivas histórias evolutivas. 
Adicionalmente, uma reconstrução filogenética robusta poderá proporcionar 
informações importantes para o teste de hipóteses relacionadas aos caracteres 
ancestrais deste grupo, e através do correlacionamento com aspectos 
paleoambientais, poderá resultar no desenvolvimento de hipóteses sobre o futuro 
desta família frente as mudanças climáticas globais que estamos vivenciando. 
Contudo, as relações filogenéticas dos representantes da família Dendrophylliidae 
ainda são pouco conhecidas. Em adição, os dendrofílideos, principalmente as 
espécies de mar profundo, que compreendem a maior parte da família (91%), são 
pouco representados na maioria das reconstruções filogenéticas da ordem 
Scleractinia (Romano & Palumbi, 1996; Veron et al., 1996; Romano & Cairns, 2000; 
Cairns, 2001; Le Goff-Vitry et al., 2004; Kerr, 2005; Kitahara et al., 2010).  
Desta forma, análises filogenéticas com base em dados moleculares foram 
realizadas no presente trabalho para uma maior compreensão sobre a sistemática 
dos corais dendrofilídeos e da sua relação com mudanças climáticas globais. Em 
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resumo, no capitulo 1 – “Descrição do genoma mitocondrial de Dendrophyllia 
arbuscula (SCLERACTINIA, CNIDARIA) e seu uso no teste da monofilia da família 
Dendrophylliidae” - é apresentado a descrição do genoma mitocondrial (mt) de 
Dendrophyllia arbuscula e a comparação desse com o genoma mt de outros 
representantes da família. Adicionalmente, uma reconstrução filogenética com base 
nos genes codificadores de proteína do genoma mt de D. arbuscula é apresentada. 
No capitulo 2 – “Mudanças climáticas globais e a evolução da família 
Dendrophylliidae (Cnidaria, Scleractinia)” - foram realizadas reconstruções 
filogenéticas com base em marcadores moleculares mitocondriais e nuclear de 
representantes da família Dendrophylliidae e, através de reconstruções filogenéticas 
que utilizaram técnicas de relógio molecular calibrado com fósseis, foi recuperado o 
período geológico em que ocorreram os principais eventos de divergência dessa 
família. Com base nestas análises, as relações filogenéticas dos dendrofílideos, os 
caracteres ancestrais da família e as principais mudanças climáticas globais 
relacionadas com a divergência e especiação dos dendrofilídeos dendrofilídeos são 
hipotetizadas e discutidas. Em adição, também são discutidas hipóteses sobre o 




CAPÍTULO 1: DESCRIÇÃO DO GENOMA MITOCONDRIAL DE 
DENDROPHYLLIA ARBUSCULA (SCLERACTINIA, CNIDARIA) 






Apesar da alta variabilidade morfológica e ecológica de seus representantes, 
Dendrophylliidae é uma das poucas famílias pertencentes à ordem Scleractinia 
considerada monofilética. Entretanto, dados moleculares vêm sugerindo que a 
maioria dos gêneros da família são para ou polifiléticos. Dentre esses, a falta de 
caracteres morfológicos únicos para a classificação do gênero Dendrophyllia, 
somado a sua alta variabilidade morfológica e, provavelmente, homoplasia dos seus 
representantes, são considerados os principais problemas para sua classificação. 
Assim, nos últimos anos, dados moleculares vêm sendo utilizados visando uma 
melhor compreensão da sistemática e história evolutiva do grupo. Embora o genoma 
mitocondrial (mt) de corais escleractíneos seja conservado e com taxa evolutiva 
lenta, é, de maneira geral, uma ferramenta com alta resolução taxonômica para 
ordem. Desta forma, este trabalho tem como objetivo descrever o genoma mt de 
Dendrophyllia arbuscula que em trabalhos anteriores foi recuperada formando um 
clado com espécies do gênero Rhizopsammia, fornecendo assim informações sobre 
a classificação do gênero, bem como da família Dendrophylliidae. Adicionalmente, a 
monofilia da família foi testada através da reconstrução filogenética com base em 
todos os genes codificadores de proteínas do genoma mt. De forma geral, o genoma 
mt de D. arbuscula possui 19.088 pb, compreendendo 2 rDNAs (rrnL e rrnS), 2 
tRNAs (trnM e trnW) e 13 genes codificantes de proteína (ND1-6; ND4L; ATP6; 
ATP8, COB; CO1-3), além de dois introns de grupo I interrompendo os genes CO1 e 
ND5. A composição do genoma mt é similar ao dos demais representantes da 
família, com maior teor de timina e menor de citosina, resultando em alta quantidade 
de (A+T) e de Fenilalanina (TTT). A reconstrução filogenética recuperou a monofilia 
de Dendrophylliidae com elevado suporte estatístico.  
 





Dendrophylliidae is one of the few monophyletic families within the 
Scleractinia order that have representatives in both, shallow and deep-waters and 
solitary and colonial species. However, molecular data suggests that the vast 
majority of the genera of the family is para or polyphyletic. Among these, 
Dendrophyllia does not have an autapomorphy distinguishing it from the remaining 
dendrophylliid genera. Moreover, the high morphological variability, plasticity, and 
probably homoplasy of their representatives are stumbling blocks for this genus 
classification. Thus, in recent years, molecular data have been used to better 
understand the systematic and evolutionary history of the group. Despite of the very 
slow evolutionary rate, the anthozoan mitochondrial (mt) genome has been used as a 
taxonomic tool especially to test orders and families monophyly and respective 
position. In order to add to the current knowledge on scleractinian systematics, the 
present chapter describes the mt genome of Dendrophyllia arbuscula and tests the 
monofily of the family based on all mt protein-coding genes. Overall, D. arbuscula mt 
genome has 19,088 bp, comprising 2 rDNAs (rrnL and rrnS), 2 tRNAs (trnM and 
trnW), 13 protein-coding genes (ND1-6; ND4L; ATP6; ATP8, COB; CO1-3), and two 
group I introns interrupting the ND5 and CO1 genes. Furthermore, its nucleotide 
composition is similar to that of other dendrophylliids, showing a compositional bias 
towards (A+T), resulting in a high phenylalanine (TTT) content. 
 






Sequências nucleotídicas pertencentes ao genoma mitocondrial (mt) são, de 
forma geral, considerados marcadores moleculares de alta resolução taxonômica 
para metazoários (Emblem et al., 2011). Entretanto, o genoma mt dos Anthozoa é 
considerado incomum aos dos demais metozoários, uma vez que sua taxa de 
evolução é extremamente lenta (van Oppen et al., 1999a; 1999b; Shearer et al., 
2002; Huang et al., 2008). A classe Anthozoa, além de possuir genoma mt circular 
que os distingue dos Medusozoa (Bridge et al., 1992), é incomum ao possuir apenas 
dois dos 22 tRNAs reportados no genoma mt de outros metazoários - trnM e trnW 
(Beagley et al., 1998; van Oppen et al., 2002), 2 grupos de introns I (Beagley et al., 
1998; van Oppen et al., 2002; Fukami & Knowlton, 2005; Tseng et al., 2005; Medina 
et al., 2006; Fukami et al., 2007), além de várias regiões não codificantes – 
conhecidas como espaçadores intergênicos (IGS) –, e códons de parada em todos 
os genes codificadores de proteínas (Pont-Kingdon et al., 1995; Beagley et al., 1998; 
van Oppen et al., 1999a, 1999b, 2002; Fukami & Knowlton, 2005; Tseng et al., 
2005).  
Os antozoários pertencentes à subclasse Hexacorallia possuem genoma mt 
entre 14-22 kb contendo o mesmo conjunto de genes codificadores de proteínas, 
RNAs ribossômicos e um intron I no gene ND5 (Shearer et al., 2002; Medina et al., 
2006; Nielsen & Johansen, 2009; Emblem et al., 2011). De forma geral, com 
exceção de apenas alguns exemplos, esses genes são arranjados de maneira 
específica para cada ordem de Hexacorallia (Emblem et al., 2011). Entretanto, com 
o acréscimo de descrições de genomas mt de representantes de Scleractinia, novas 
organizações/arranjos desses genes estão sendo reportados (Madrepora [Lin et al., 
2012], Lophelia pertusa [Emblem et al., 2011] e Seriatopora [Chen et al., 2008b]), 
além de variação no tamanho do genoma mt e na quantidade de regiões não 
codificadoras de proteínas (Chen et al., 2008a; Lin et al., 2014). 
Recentemente, estudos moleculares sugerem que a ordem Scleractinia é 
dividida em três clados: “Robusta”, “Complexa” e “Basal” (Romano & Palumbi, 1996; 
Romano & Cairns, 2000; Le Goff-Vitry et al., 2004; Kitahara et al., 2010; Lin et al., 
2011; Stolarski et al., 2011). Destas, o clado “Basal” compreendida pelas famílias 
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Gardineriidae e Micrabaciidae, ambas compostas por espécies exclusivamente 
solitárias, azooxanteladas e de águas profundas, é considerada como a linhagem 
ancestral dentre os escleractíneos Recentes (Kitahara et al., 2010; Stolarski et al., 
2011). Apesar de que ainda não foram encontradas diferenças morfológicas que 
suportem estes clados, Romano & Palumbi (1996, 1997) sugerem que os corais 
pertencentes aos clados “Robusta” e “Complexa” podem ser morfologicamente 
distintos pela robustez do esqueleto e pelo método de reprodução. De maneira 
geral, os corais pertencentes ao clado “Robusta” (e.g.: Lophelia pertusa) secretam 
esqueleto relativamente mais sólido do que os pertencentes a classe “Complexa” 
(e.g.: Astroides calycularis), além de se reproduzirem assexuadamente por 
brotamento intratentacular, enquanto os representantes do clado “Complexa” se 
reproduzem assexuadamente por brotamento extratentacular. Molecularmente, os 
representantes dos clados supracitados podem ser diferenciados pelo comprimento 
do genoma mt (mais extenso no clado “Basal” [>20kb], intermediário no clado 
“Complexa” [17-19.5kb] e reduzido no clado “Robusta” [14-18kb]). Em adição, os 
corais dos clados “Basal” e “Complexa” possuem um maior número de IGSs (14) do 
que os corais “Robusta” (9) (ver Chen et al., 2008a; Kitahara et al., 2014), além de 
possuirem menor concentração de (A+T) (Kitahara et al., 2014). Adicionalmente, são 
verificadas diferenças no intron que interrompe o gene CO1 entre estas subordens, 
possivelmente devido a origens distintas deste intron (Lin et al., 2011), e também a 
presença de um indel na subunidade longa do gene ribossômico (16S rDNA). 
Entretanto, devido à inconsistência na classificação morfológica (taxonomia clássica) 
causada pela escassez de caracteres morfológicos associados à elevada 
plasticidade fenotípica (Cairns, 2001; Forsman et al., 2009), aliado a homoplasia e 
homologia dos mesmos, a maioria das famílias de Scleractinia compostas 
predominantemente de espécies zooxanteladas são recuperadas com a utilização 
de dados moleculares, como polifiléticas (e.g.: Astrocoeniidae, Siderastreidae, 
Mussidae, Faviidae, Meandrinidae, etc.), possuindo representantes em ambas os 
clados “Robusta” e “Complexa” (Fukami et al., 2004; 2008; Kitahara et al., 2010). 
De modo geral, a taxa de evolução extremamente lenta do mtDNA dos corais 
escleractíneos (Shearer et al., 2002; Fukami & Knowlton, 2005; Medina et al., 2006; 
Fukami et al., 2008; Kitahara et al., 2014) pode estar relacionando com a presença 
de um gene que codifica um componente do sistema de reparação de 
emparelhamentos incorretos de nucleotídeos (MSH1) (Van Oppen et al., 1999b; 
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2002 Shearer et al., 2002), induzidos geralmente por oxidação, radiação UV e 
agentes alquilantes (Raoult et al., 2004). Destaca-se que este gene já foi reportado 
para o genoma mt de vários representantes da sub-classe Octocorallia (Beagley et 
al., 1998; Pont-Kingdon et al., 1998; Malik & Henikoff, 2000; Brugler & France, 2008). 
A homologia encontrada na proteína (MustS) transcrita por este gene, entre os 
octocorais e os vírus marinhos “gigantes” (i.e.: com longo DNA), sugere que os 
octocorais provavelmente adquiriram este gene por transferência horizontal através 
da transmissão por infecção viral ou ainda por associação endossimbiótica com 
Epsilonproteobacteria (Bilewitch & Degnan, 2011; Ogata et al., 2011). Contudo, esta 
transferência provavelmente ocorreu após a divergência de Octocorallia e 
Hexacorallia (Bilewitch & Degnan, 2011), pois além deste gene ainda não ter sido 
identificado em corais escleractíneos ou outro representante de Hexacorallia, 
sequências nucleotídicas do genoma mt de corais do clado ''Robusta'' possuem 
elevada concentração de (A+T), além de um alto teor de fenilalanina nas proteínas 
que eles codificam, sugerindo assim uma falha no reparo do mtDNA nesta linhagem 
de Scleractinia (Kitahara et al., 2014). Entretanto, segundo Ogata et al. (2011), a 
função da proteína MutS pode estar de alguma maneira associada à alta riqueza de 
(A+T) no genoma do hospedeiro.  
Embora o genoma mt dos corais escleractíneos seja conservado e com baixa 
taxa evolutiva, estudos com base nos marcadores moleculares mitocondriais CO1, 
16S, 12S, COb e IGS (Romano & Palumbi, 1996; van Oppen et al., 1999b; Fukami et 
al., 2004, 2007, 2008; Kitahara et al., 2010), bem como nos genomas mt completos 
de representantes da ordem (van Oppen et al., 2002; Tseng et al., 2005; Brugler & 
France, 2007; Emblem et al., 2011; Zeng et al., 2014) têm sido desenvolvidos para a 
análises de relações à nível específico e de populações. Adicionalmente, estudos 
com base em sequências nucleotídicas mitocondriais têm sido bem sucedidos em 
reconstruções filogenéticas e da história evolutiva da ordem (ver Lin et al., 2011; 
Kitahara et al., 2014) e de famílias (e.g.: Acroporidae [Fukami et al., 2000]; 
Dendrophylliidae [ver cap. 2; Arrigoni et al., 2014]). 
Mesmo com alta variabilidade morfológica e ecológica, tendo representantes 
coloniais, quasicoloniais e solitários, fixos ou de vida livre, além de zooxantelados, 
azooxantelados ou com simbiose facultativa (Cairns, 2001), Dendrophylliidae é uma 
das poucas famílias de Scleractinia com representantes em águas rasas 
considerada monofilética (Cairns, 2001; Kitahara et al., 2010; Arrigoni et al., 2014; 
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ver cap. 2). Ponderada como a terceira entre todas as famílias de corais do 
Holoceno com maior riqueza de espécies (12%) e a quarta com a maior número de 
gêneros (Cairns, 2001), os corais dendrofilídeos compreende em sua totalidade 29 
gêneros e 364 espécies, dos quais 20 gêneros e 166 espécies são recentes (Cairns, 
1999; 2001; 2007; Daly et al., 2007). A alta riqueza de espécies e variedade 
morfológica dos dendrofílideos é acompanhada por uma ampla distribuição destes 
organismos, uma vez que ocorrem globalmente, em uma grande variedade de 
ambientes do infralitoral a 2.165 m de profundidade, além de serem registrados em 
cavernas submarinas (Cairns, 2001; Lam et al., 2008). Entretanto, alguns dos 
tradicionais gêneros da família são recuperados em filogenias moleculares como 
para ou polifiléticos (Arrigoni et al., 2014; ver cap. 2). 
Os dendrofilídeos pertencentes ao gênero Dendrophyllia são coloniais e 
apresentam alta variabilidade morfológica do coralito e do coralum (Filkorn & Alor, 
2004). De acordo com Cairns (1994; 2001) representantes deste gênero podem ser 
agrupados de acordo com suas respectivas formas de crescimento por brotamento 
extratentacular: i) colônias arborescentes com grandes coralitos axiais; ii) colônias 
espessas, com pequenos coralitos e poucas ramificações no ramo principal; e iii) 
colônias com ramificação dendróide simpodial, sem coralitos. Assim com na família 
Dendrophylliidae, a alta variabilidade morfológica do gênero é seguida por uma 
ampla diversidade de habitats em que ocorrem, sendo registradas em águas rasas e 
profundas (1-900 m) de regiões tropicais e temperadas (Cairns, 2001). Análises 
filogenéticas com base em marcadores moleculares recuperaram o gênero como 
polifilético, e com agrupamento de seus representantes com espécies de diferentes 
características morfológicas e ecológicas pertencentes a outros gêneros (Arrigoni et 
al., 2014; ver cap. 2). Uma das hipóteses para isso é a homoplasia de Dendrophyllia 
(ver cap. 2), e a falta de caracteres morfológicos para a sua classificação, uma vez 
que os representantes deste gênero não apresentam um caractere morfológico 
autapomórfico, e sim a combinação de vários caracteres (Cairns, 2001). A 
dendrofília de água rasa D. arbuscula, além de ser morfologicamente semelhante 
aos representantes do gênero Rhizopsammia, possuindo número de septos 
reduzidos, os quais são organizados em quatro ciclos, sendo os dois primeiros 
projetantes (Sentoku & Ezaki, 2012; Arrigoni et al., 2014), foi recuperada em 
análises filogenéticas com base em marcadores moleculares mitocondriais (CO1 e 
16S rDNA) e nuclear (28S) formando um clado com alto valor de suporte com 
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Rhizopsammia verrilli (água rasa e profunda), R. wettsteini (água rasa) e outra 
espécie de Rhizopsammia não identificada a nível específico (V291) (ver cap. 2). 
De forma geral, apesar da importância da família Dendrophylliidae, as 
relações filogenéticas de seus representantes ainda não são bem compreendidas. 
Adicionalmente, apesar de análises do genoma mt serem consideradas como 
excelentes ferramentas para resolver relações filogenéticas, ao fornecer informações 
quali/quantitativas, até o presente poucas sequências completas de genomas mt de 
representantes da família são conhecidas, a saber: três disponíveis no GenBank 
(Turbinaria peltata [Shi et al., 2014], Tubastraea coccinea e Dendrophyllia cribrosa e 
[Kwak et al., 2011; in press]), e outras duas sequências pertencentes a Tubastraea 
já sequenciadas mas ainda não publicadas (T. coccinea e T. tagusensis – Capel, K. 
C. C., comunicação pessoal). Desta forma, o objetivo principal deste trabalho foi 
determinar o genoma mt de D. arbuscula (Figura 1) fornecendo assim informações 
relacionados não apenas à sua classificação, mas também à evolução do gênero, 
bem como da família Dendrophylliidae.  
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1.2 MATERIAIS E MÉTODOS 
1.2.1 MATERIAL: LOCALIZAÇÃO E PRESERVAÇÃO 
Espécimes de Dendrophyllia arbuscula (Figura 1b) foram coletadas na Baia 
de Seto, Shirahama, Japão (33°41’25”N e 135°20’16”E), no dia 13 de julho de 2013, 
a aproximadamente 10 m de profundidade (Figura 1a). Após a coleta o material foi 
mantido em cativeiro e posteriormente preservado em etanol 99%. 
 
 
Figura 1: Foto da colônia de Dendrophyllia arbuscula coletada na Baia de Seto, Shirahama, Japão, e 
utilizada para a extração do DNA genômico total. 
1.2.2 EXTRAÇÃO E SEQUENCIAMENTO DO DNA 
Para a extração do DNA genômico total de Dendrophyllia arbuscula, uma 
amostra de seu mesentério foi retirado com auxilio de uma pinça e submergido na 
solução tampão de lise. A extração foi realizada usando o DNeasy Tissue Kit 
(Quiagen), seguindo as instruções do fabricante e sua concentração final foi 
mensurada utilizando o espectrofotômetro NanoDrop 2000 (Thermo Scientific). A 
qualidade do DNA genômico extraído foi verificada por eletroforese em gel de 
agarose (1%). Posteriormente, porções de todos os genes mitocondriais de rDNA e 
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dos codificadores de proteínas foram amplificados pela técnica de reação de 
polimerase em cadeia (PCR) utilizando a TopTaq polymerase master mix kit 
(Quiagen), seguindo as instruções dos fabricantes, além dos iniciadores universais 
de Scleractinia do clado “Complexa” (CS-1 ao CS-21) e suas respectivas condições 
(Lin et al., 2011). Para cobrir as regiões do genoma mt não contempladas pelos 
iniciadores universais, foram desenvolvido 5 iniciadores (Tabela 1) com base em 
sequências de D. arbuscula e Balanophyllia gigas. Os amplicons resultantes dos 
PCRs variaram de ~500 a 1500 pb dependendo do iniciador, e após validados por 
eletroforese em gel de agarose (1%), foram enviados para sequenciamento direto na 
Macrogen (Coréia).  
 
Tabela 1: Descrição dos primers e sequências projetados para a amplificação das 
sequências do genoma mitocondrial não contempladas pelos primers universais (Lin et al., 
2011) 
Iniciador forward Sequência (5' ao 3') Iniciador reverso 
Dendro46JpF17 TTTTATTGGCTTTTACTTTG CS-18R 
2.5Bgigas/2F CTACCAAGACACCATTCAAC CS-3R 
5.5Bgigas/2F GGGGCTATTGCTATTTTATT CS-6R 
19.5Bgigas/2F GTGGCTAAAAATTGAACTGA CS-20R 
20.5Bgigas/2F GAGCAGGCACTTACTTTTTA CS-21R 
1.2.3 ANÁLISE DAS SEQUÊNCIAS  
As sequências obtidas foram verificadas e manipuladas utilizando o software 
Sequencher v. 5.1 (Gene Codes) e depois de editadas foram validadas através do 
Blast search do GenBank. Observação dos “Open Reading Frames” (ORFs) e 
códons usados, bem como as análises estátisticas relacionadas ao mtDNA foram 
realizadas no Dual Organelle Genome Annotator (Wyman et al., 2004) e no software 
MEGA 6.06 (Tamura et al., 2013). A sequência do genoma mt completo de 
Dendrophyllia arbuscula foi comparada com a das Tubastraea (Capel et al., dados 
não publicados) e com os três genomas mt disponíveis no Genbank pertencentes a 
representantes da família Dendrophylliidae e de outros cnidários (Tabela 2).  
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1.2.4 RECONSTRUÇÃO FILOGENÉTICA 
Sequências de 13 genes codificadores de proteínas de Dendrophylliia 
arbuscula obtidas pela técnica de PCR em conjunto com o mesmo set de genes 
oriundos de 65 espécies (49 escleractíneos [6 dendrofilídeos], 2 actiniários, 1 
antipatária, 11 coralimorfários e 2 octororais [Tabela 2]) com sequencias disponíveis 
no GenBank, foram alinhadas com a utilização do software ClustalX 2.1 (Larkin et 
al., 2007). O alinhamento resultante foi verificado e editado no software GeneDoc 
2.7 (Nicholas et al., 1997), e a reconstrução filogenética foi realizada pela análise de 
Máxima Verossimilhança utilizando o programa PhyML (Guindon et al., 2010; 
http://atgc.lirmm.fr/phyml/) e o modelo evolutivo GTR+G+I (Tavaré, 1986), o qual foi 
recuperado como o que melhor descreve a substituição de nucleotídeos (lnL -
140439.720), através do software MEGA 6.06 (Tamura et al., 2013). A topologia 
resultante foi avaliada pelos valores de suporte estatísticos calculados com base em 
100 réplicas de bootstrap e também com sh-like.  
1.3 RESULTADOS E DISCUSSÃO 
1.3.1 ORGANIZAÇÃO E CONTEÚDO GENÉTICO 
As características do genoma mt de Dendrophyllia arbuscula são similares ao 
do seu congênere (D. cribrosa) e dos dendrofilídeos pertencentes aos gêneros 
Tubastraea (T. coccinea e T. tagusensis) e Tubinaria (T. peltata), além de 
suportarem a classificação da espécie no clado “Complexa” e a proximidade da 
família com Poritidae (Medina et al., 2006; Lin et al., 2011; Shi et al., 2014; Kwak et 
al. [submetido]). De forma geral, os escleractíneos pertencentes ao clado “Basal” 
possuem genoma mt longo (>19.4 kb), enquanto os corais “Robusta” possuem as 
menores extensões (14 – 17 kb) e os pertencentes ao clado “Complexa” apresentam 
tamanho intermediário (Lin et al., 2011; Kitahara et al., 2014). Com 19.088 pb, o 
genoma mt de D. arbuscula (Tabela 2) é um pouco menor do que o registrado para 
Tubastraea spp. (19.094 pb) e Pseudosiderastrea spp. (19.475 pb [Chuang & Chen, 
2015]), mas relativamente maior se comparado com o de sua congênere D. cribrosa 
(19.072) e da Turbinaria (18.966), bem como o de outros representantes das outras 
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famílias pertencentes ao clado “Complexa” (e.g.: Montipora cactus – 17.888 pb; 
Acropora tenuis – 18.338 pb; Anacropora matthai – 17.887 pb; Porites porites – 
18,648 bp; Agaricia humilis – 18.735, ver Tseng et al., 2005; Medina et al., 2006; Lin 
et al., 2011) e as pertencente ao clado “Robusta” (e.g.: Astrangia sp. – 14.853 pb; 
Polycyathus sp. – 15.357 pb; Madracis mirabilis  – 16.951 pb, ver Medina et al., 
2006; Lin et al., 2011). Assim, o tamanho do genoma mt de representantes da 
família Dendrophylliidae, além de ser um dos mais extensos se comparados a de 
outros Scleractinia, é consistente com a divergência relativamente antiga da família 
(~130Ma), como recuperado em filogenias da ordem (Romano & Palumbi, 1996; 
Veron et al., 1996; Romano & Cairns, 2000; Cairns, 2001; Le Goff-Vitry et al., 2004; 
Kerr, 2005; Kitahara et al., 2010).  
 
Tabela 2: Dados dos genomas mitocondriais utilizados na análise filogenética por Máxima 
Verossimilhança. 
Ordem Espécie Tamanho Código GenBank Referência 
Actiniaria 
 Metridium senile 17.443 NC000933 Beagley et al., 1998 
 Nematostella sp 16.389 DQ643835 Medina et al., 2006 
Alcyonacea 
 Briareum asbestinum 18.632 DQ640649 Medina et al., 2006 
 Pseudopterogorgia bipinnata 18.733 DQ640646 Medina et al., 2006 
Antipatharia 
 Chrysopathes formosa 18.398 NC008411 Brugler & France, 2007 
Corallimorpharia 
 Actinodiscus nummiformis 20.922  Lin et al., 2014 
 Amplexidiscus fenestrafer 20.188  Lin et al., 2014 
 Corallimorphus profundus 20.488  Lin et al., 2014 
 Corynactis californica 20.632  Lin et al., 2014 
 Discosoma sp.1 20.908 DQ643965 Medina et al., 2006 
 Discosoma sp.2 20.912 DQ643966 Medina et al., 2006 
 Rhodactis indosinesis 20.092  Lin et al., 2014 
 Rhodactis mussoides 20.826  Lin et al., 2014 
 Rhodactis sp. 20.093 DQ640647 Medina et al., 2006 
 Ricordea florida 21.376 DQ640648 Medina et al., 2006 
 Ricordea yuma 22.015  Lin et al., 2014 
Scleractinia 
 Acropora aspera 18.479 KF448532 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora digitifera 18.479 KF448535 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora florida 18.365 KF448533 Chan & Chen (submetido) 
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Ordem Espécie Tamanho Código GenBank Referência 
 Acropora hyacinthus 18.566 KF448531 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora humilis 18.479 KF448528 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora horrida 18.48 KF448530 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora muricata 18.481 KF448529 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora nasuta 18.481 KF448536 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora robusta 18.48 KF448538 Chan & Chen (submetido) 
 Acropora tenuis 18.338 AF338425 van Oppen et al., 2002 
 Acropora yongei 18.342 KF448534 Chan & Chen (submetido) 
 Agaricia fragilis 18.667 KM051016 Wares, 2014 
 Agaricia humilis 18.735 DQ643831 Medina et al., 2006 
 Anacropora matthai 17.888 AY903295 Tseng et al., 2005 
 Alveopora sp. 18.146 KJ634271 Kitahara et al., 2014 
 Astrangia sp. 14.853* DQ643832 Medina et al., 2006 
 Astreopora explanata 18.106 KJ634269 Kitahara et al., 2014 
 Astreopora myriophthalma 18.106 KJ634272 Kitahara et al., 2014 
 Colpophyllia natans 16.906* DQ643833 Medina et al., 2006 
 Dendrophyllia arbuscula 19.088  Presente estudo 
 Euphyllia ancora 18.875 JF825139 Lin et al., 2011 
 Fungiacyathus stephanus 19.381 JF825138 Lin et al., 2011 
 Gardineria hawaiiensis 19.429**  Lin et al., 2014 
 Goniopora columna 18.766 JF825141 Lin et al., 2011 
 Isopora palifera 18.725 KJ634270 Kitahara et al., 2014 
 Isopora togianensis 18.637 KJ634268 Kitahara et al., 2014 
 Lophelia pertusa 16.149* KC875349 Flot et al., 2013 
 Madrepora oculata 15.841* JX236041 Lin et al., 2012 
 Montastraea faveolata 16.138* AP008978 Fukami & Knowlton, 2005 
 Madracis mirabilis 16.951* EU400212 Chen et al., 2008b 
 Montastraea annularis 16.138* AP008974 Fukami & Knowlton, 2005 
 Montastraea franksi 16.137* AP008976 Fukami & Knowlton, 2005 
 Montipora cactus 17.887* AY903296 Tseng et al., 2005 
 Mussa angulosa 17.245* DQ643834 Medina et al., 2006 
 Pavona clavus 18.315 DQ643836 Medina et al., 2006 
 Pocillopora damicornis 17.425* EU400213 Chen et al., 2008b 
 Pocillopora eydouxi 17.422* EF526303 Flot & Tillier, 2007 
 Polycyathus sp. 15.357* JF825140 Lin et al., 2011 
 Porites okinawensis 18.647 JF825142 Lin et al., 2011 
 Porites panamensis 18.628 KJ546638 Del Río-Portilla et al., 2014 
 Porites porites 18.648 DQ643837 Medina et al., 2006 
 Seriatopora hystrix 17.059* EF633600 Chen et al., 2008b 
 Seriatopora caliendrum 17.010* EF633601 Chen et al., 2008a 
 Siderastrea radians 19.387 DQ643838 Medina et al., 2006 
 Tubastraea coccinea 19.070 JQ290078 Kwak et al. (submetido) 
 Tubastraea coccinea 19.094  Capel, K. C. C., comunicação pessoal 
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Ordem Espécie Tamanho Código GenBank Referência 
 Tubastraea tagusensis 19.094  Capel, K. C. C., comunicação pessoal 
 Turbinaria peltata 18.966 KJ725201 Shi et al., 2014 
** indica os representantes do clado “Basal” e * indica os corais pertencentes ao clado “Robusta”. Os 
corais escleractíneos sem marcação pertencem ao clado “Complexa” 
 
O genoma mt de D. arbuscula é composto por 2 rDNAs, 2 tRNAs e 13 genes 
codificantes de proteína, todos transcritos na mesma fita (Figura 2), sendo assim, 
similar a outros corais escleractíneos (Shearer et al., 2002; Tseng et al., 2005; Chen 
et al., 2008a; Del Río-Portilla et al., 2014; Kitahara et al., 2014) e sugerindo que esta 
é uma condição plesiomórfica da ordem (Medina et al., 2006). Dos 13 genes 
codificadores de proteínas, 7 codificam NADH dehydrogenase subunits (ND1-6 e 
ND4L), 2 codificam as subunidades 6 e 8 do ATP synthase (ATP6 e ATP8), 1 
codifica o cytochrome b (COB), e 3 codificam as subunidades do cytochrome 
oxidase (CO1-3). Os genes que codificam os RNAs de transferência são associados 
com metionina (trnM) e triptofano (trnW) e, como verificado em Tubastraea (Capel, 
K. C. C. – comunicação pessoal), a subunidade pequena (rns) e grande (rnl) do 
gene ribossomal localizam-se em lados opostos do genoma. Adicionalmente, o 
genoma mt de D. arbuscula possui 18 IGSs e o CO1 e ND5 são interrompidos por 
introns do grupo I, da mesma forma como observado em outros Hexacorallia 
(Medina et al., 2006).  
Introns do grupo I são ribozimas com estrutura conservada que interrompem 
genes funcionais. Estes podem ser transcritos pelo mRNA, mas são removidos pelos 
RNAs spliceomais, embora muitas vezes são capazes de catalisar sua própria 
excisão. Herdados vertical ou horizontalmente (Nielsen & Johansen, 2009), os 
introns do grupo I possuem organização complexa, podendo incorporar genes 
funcionais e outros elementos (Goddard & Burt, 1999), muitas vezes adquirindo 
novas funções biológicas (Goddard & Burt, 1999; Nielsen & Johansen, 2009). Em D. 
arbuscula, o intron que interrompe o ND5 possui extensão de 11.301 pb e engloba 
11 genes, dos quais 10 codificam proteínas (ND1-4, 6 e 4L, COB, ATP6 e COX2-3) 
e 1 codifica rDNA. Apesar do grande tamanho deste intron, o gene ND5 é funcional 
(van Oppen et al., 2002). A “composição” do intron ND5 é a mesma verificada para 
outros Hexacorallia (Medina et al., 2006), entretanto, sua extensão é similar aos dos 
demais corais escleractíneos (e.g: A. tenuis – ~11.928 pb [van Oppen et al., 2002]; 
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Montastraea annularis – 9.561 pb [Fukami & Knowlton, 2005]; Montipora cactos – 
11.486 pb; Anacropora matthai – 11.493 pb [Tseng et al., 2005]; Madracis mirabilis - 
10,416 pb; Stylophora pistillata - 10,584 pb; Pacillopora damicornis 10,864 pb [Flot & 
Tillier, 2007; Chen, et al., 2008b]; P. eydouxi 10.864 pb [Flot & Tillier, 2007]; 
Pseudosiderastrea formosa; Seriatopora caliendrum – 10.171 pb; S. hystrix – 10.199 
[Chen, et al., 2008b]; Lophelia pertusa – 6.460 pb [Emblem et al., 2011]; P. tayamai 
– 11.524 pb [Chuang & Chen, 2015]), e intermediária se comparada com 
Corallimorpharia (e.g.: Rhodactis sp. - 20.093 pb; Discosoma sp.- 20.912 pb; 
Ricordea florida - 21.376 pb [Medina et al., 2006]) e Actiniaria (e.g.: Metrdium senile 
– 17.443 pb [Beagley et al., 1998]; Nematostella sp. – 16.389 pb [Medina et al., 
2006]). Isso sugere que este intron, além de provavelmente ter sido adquirido pelos 
hexacorais, tem a tendência de englobar os demais genes do genoma mt, 
aumentando assim seu tamanho (Medina et al., 2006). Em contrapartida, o intron 
que divide o CO1 é menor (894 pb) e não engloba nenhum gene.  
A composição do intron do grupo I que divide o gene ND5 dos representantes 
de Hexacorallia sugere que este provavelmente foi herdado verticalmente (Emblem 
et al., 2011), e apresenta dois subtipos: i) um mais compactado com sobreposição 
de ribozimas e capacidade de codificar proteínas, presente no coral do clado 
“Robusta” Lophelia pertusa; e ii) outro com estrutura maior, encontrado em corais do 
clado “Complexa” como por exemplo Acropora tenuis (Emblem et al., 2011) e D. 
arbuscula. Em contraste, a baixa similaridade entre o intron localizado no gene CO1 
dos corais escleractíneos “robustos” e “complexos” sugere que estes o adquiriram 
de diferentes táxons invasores (Lin et al., 2011), ou alternativamente, pode ter 
ocorrido uma inserção, seguida de múltiplas perdas (Fukami et al., 2007). No 
primeiro caso, considera-se que o intron do CO1 dos corais “robustos” se originou 
provavelmente da invasão de um Porifera (Fukami et al., 2007). 
De maneira geral, os introns e IGSs presentes no genoma mt dos 
dendrofilídeos, embora apresentem características típicas de corais “complexos” (Lin 
et al., 2011), são de tamanhos diferentes entre os gêneros da família. O intron do 
ND5 de D. arbuscula é ligeiramente maior do que de seu congênere D. cribrosa (18 
pb) e menor do que das Tubastraea (22 pb) e Turbinaria peltata (32 pb). O intron do 
CO1 é ligeiramente menor do que os demais gêneros da família (8 pb). Em 
contraste, os IGSs do genoma mt de D. arbuscula, além de serem mais extensos, 
compreendem uma parcela maior do genoma mt (3.651 pb – 19.12%) do que o 
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observado nas demais espécies da família (D. cribrosa [3.300 pb – 17.35%], 
Tubastraea [2.404-3.333 pb – 12.6-17.48%] e T. peltata [3.408 pb – 17.97%]). 
 
 
Figura 2: Mapa do genoma mitocondrial de Dendrophyllia arbuscula. Linha pontilhada indica a direção 
da transcrição. Os genes codificadores de proteína, tRNAs e rDNAs estão abreviados conforme no 
texto. Regiões em branco representam os espaços intergênicos, com exceção da região entre o 
COX1 que corresponde ao intron deste gene. O circulo interno destacado em verde indica o intro do 
ND5.  
A composição nucleotídica do genoma mt de D arbuscula é similar a dos 
demais dendrofilídeos, possuindo maior teor de timina e menor de citosina (37.3% T, 
25.4% A, 23.7% G e 13.7% C). Em adição, assim como verificado em Acropora 
tenuis (van Oppen et al., 2002), os genes que possuem maiores e menores 
porcentagens de (A+T) são o ND4L (69,23%) e o trnM (43,66%) respectivamente 
(Tabela 3). De forma geral, o teor de (A+T) observado em D. arbuscula (62.8%) é 
relativamente similar a dos demais metazoários (Beaton et al., 1998), estando assim 
dentro do esperado para os corais escleractíneos pertencentes ao clado “Complexa” 
(e.g.: 62,1% em A. tenuis [van Oppen et al., 2002]; 61,6% em Montipora cactus e 
Anacropora matthai [Tseng et al., 2005]; e 62,7% em Tubastraea coccinea e T. 
tagusensis [Capel, K. C. C., comunicação pessoal]). Entretanto, o genoma mt dos 
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representantes do clado “Robusta” possuem de 5 à 6% mais (A+T) do que o dos 
corais do clado “Complexa” (Kitahara et al., 2014) (e.g.: 66% em Montastraea spp. 
[Fukami & Knowlton, 2005]; 70.2% em Pocillopora damicornis [Chen, et al., 2008b]; 
68.3% em Astrangia sp. [Medina et al., 2006]; 69.46% em Madrepora oculata [Lin et 
al., 2012]). Estas diferenças composicionais do genoma mt de representantes dos 
clados “Complexa” e “Robusta” pode ser causada pela linhagem dos corais 
“robustos” estar evoluindo mais rapidamente do que os “complexos” (Chen et al., 
2002; Fukami & Knowlton, 2005), devido possivelmente ao ineficiente processo de 
reparação do DNA mt destes corais (Kitahara et al., 2014). 
 
Tabela 3: Organização do genoma mitocondrial de Dendrophyllia arbuscula. 




rrnL (3') 1 - 507 506 62.65 /TAG  
nd5 (5') 911 - 1634 722 62.19 GTG/TAA 405 (IGS-1) 
nd1 1963 - 2948 984 61.89 ATG/TAA 330 (IGS-2) 
cob 3074 - 4213 1138 61.07 ATG/TAG 127 (IGS-3) 
nd2 4877 - 5976 1098 62.57 ATG/TAA 665 (IGS-4) 
nd6 6008 - 6603 594 64.98 ATA/TAA 33 (IGS-5) 
atp6 6684 - 7384 699 63.81 ATG/TAG 82 (IGS-6) 
nd4 7684 - 9161 1476 63.35 ATG/TAA 301 (IGS-7) 
rrnS 9223- 10307 1083 59.28 GTC/TGA 63 (IGS-8) 
cox3 10540 - 11330 789 62.10 ATG/TAG 234 (IGS-9) 
cox2 11366 - 12111 744 63.44 ATG/TAG 37 (IGS-10) 
nd4L 12163 - 12463 299 69.23 GTG/TAA 53 (IGS-11) 
nd3 12483 – 12839 355 65.07 GTG/TAG 21 (IGS-12) 
nd5 (3') 12934 – 14054 1119 62.73 CCA/TAG 96 (IGS-13) 
trnW 14093 – 14170 76 52.63 AGG/TAA 40 (IGS-14) 
atp8 14195 – 14412 216 68.52 ATG/TAA 26 (IGS-15) 
cox1 (5') 14534 – 15437 902 60.20 ATG/TAG 123 (IGS-16) 
cox1 (3') 16329 – 17077 747 61.85 GGG/TAA 893 (IGS-17) 
trnM 17198 – 17270 71 43.66 TGT/CAG 122 (IGS-18) 
rrnL (5') 17270 - 19047 1776 60.87 TTT/- - 
* refere-se ao espaço intergênico (pb) entre-o gene da linha superior e inferior. 
 
A relação dos aminoácidos traduzidos a partir da sequência nucleotídica do 
genoma mitocondrial de D. arbuscula é similar a de outros hexacorais (ver Kitahara 
et al., 2014), sendo os mais comuns a Leucina (12.9%), Serina (10.7%) e a 
Fenilalanina (10.4%), enquanto os ácidos aspártico e glutâmico, e a histidina foram 
os menos frequentes, com 2.1%, 1.9% e 1.4%, respectivamente (Figura 3). Todos os 
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64 códons são utilizados, abarcando um total de 3.960 códons, dos quais o mais 
comum foi TTT (Fenilalanina) com 7.63% e os menos comuns foram CAC (Histidina) 
e CGC (Arginina) com 0.2% e 0.25%, respectivamente (Figura 4), sendo assim, 
similar ao verificado para D. cribrosa, T. peltata e T. coccinea. Entretanto, essas 
possuem uma concentração relativamente mais alta de Fenilalanina (~9.4%) e o 
códon CGC (Arginina) como o menos comum (0.2%). A alta frequência de TTT é 
observada também em outros representantes de Scleractinia (Chen et al., 2008a), 
da mesma forma como a alta concentração do nucleotídeo T na posição terminal 
(Kitahara et al., 2014). Assim, embora o nucleotídeo T na terceira posição do códon 
seja o mais frequente em D. arbuscula (40%), sua concentração é menor do que a 
observada em Tubastraea (41.8 - 44% em T. coccinea e 44% em T. tagusensis; ver 
Kwak et al. – in press; Capel, K. C. C. – comunicação pessoal), embora seja similar 
ao da sua congênere D. cribrosa (39.4%).e da Turbinaria peltata (40.5%).  
Os códons de início e de parada do processo de transcrição dos genes 
codificadores de proteína de D. arbuscula são comuns aos demais anthozoários 
(Chuang & Chen, 2015). O códon inicial ATG (metionina) é o mais abundante, 
estando este presente em 9 dos 13 genes codificadores de proteína (Tabela 3). A 
transcrição do ND6 inicia com ATA (isoleucina) e ND5, ND3 e ND4L iniciam-se com 
GTG (valina). A utilização de GTG e ATA como códon inicial já foi documentado para 
outros escleractíneos (e.g.: Acropora tenuis [van Oppen et al., 1999b; 2002]; 
Pseudosiderastrea [Chuang & Chen, 2015]). Em D. arbuscula o processo de 
transcrição dos genes encerra com os códons de parada TAA ou TAG (Tabela 3).  
 




Figura 4: Frequência dos códons usados nos genes codificantes de proteína do genoma mitocondrial 
de Dendrophyllia arbuscula. 
1.3.2 RECONSTRUÇÃO FILOGENÉTICA 
A reconstrução filogenética baseada no alinhamento de 65 sequências (49 
escleractíneos, 2 actiniárias, 1 antipatária, 11 coralimorfárias e 2 octororais), 
abrangendo os 13 genes codificantes de proteínas presentes no genoma mt de 
antozoários, totalizou 11.339 pb, dos quais 7.545 pb são filogeneticamente 
informativos. A topologia resultante suporta a monofilia da família Dendrophylliidae 
(Figura 5), além da sua classificação no clado “Complexa” e sua proximidade com 
Poritidae, considerada família irmã (Cairns, 2001; Fukami et al., 2008; Kitahara et al., 
2010; Arrigoni et al., 2014, cap. 2). Entretanto, no clado de alto valor de suporte 
formado por estas duas famílias, foi recuperado também um representante da 
família azooxantelada Fungiacyathidae (Fungiacyathus stephanus) que, assim como 
Dendrophylliidae e Poritidae, é considerado monofilético, no entanto, mais 
relacionada com outras tradicionais família de mar profundo Flabellidae e 
Turbinoliidae (Kitahara et al., 2010).  
Assim como indicado nas análises do genoma mt, bem como em trabalhos 
com base em marcadores moleculares mitocondriais e nucleares, a ordem 
Scleractinia diverge em três clados, “Basal”, “Robusta” e “Complexa” além de ser 
próxima de Corallimorpharia (Kitahara et al., 2010; Lin et al., 2011, 2012; Stolarski et 
al., 2011). A relação filogenética entre escleractíneos e corallimofários ainda não é 
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bem compreendida, uma vez que estes diferem principalmente pelos representantes 
de Corallimorpharia não secretarem esqueleto calcário como os corais 
escleractíneos. Desta forma, uma das hipóteses evolutivas entre estas ordens é a 
perda da formação de esqueleto em um ancestral de Scleractinia, devido a 
acidificação dos oceanos, o qual teria dado origem à linhagem dos coralimorfários 
(Medina et al., 2006). Entretanto, recentes análises do genoma mt de representantes 
destas ordens têm sugerido que saturação e elevada concentração de (A+T) 
possivelmente gera repulsão e ramos longos entre os clados “Complexa” e 
“Robusta” quando dados do genoma mt são utilizados na forma de aminoácido em 
reconstruções filogenéticas (Kitahara et al., 2014). Desta forma, esta repulsão faz 






Figura 5: Reconstrução filogenética da classe Anthozoa. Topologia recuperada através da utilização 
das bases nucleotídicas dos genes codificadores de proteínas do genoma mt, baseada na análise 
Máxima Verossimilhança. Os números nos ramos indicam a suporte sh-like (acima) e valor de 
bootstrap (abaixo) calculados usando os programa PhyML. Os quadrados pretos nos nós dos ramos 
indicam clados com alto valor de suporte (sh-like ≥0,990 e bootstrap ≥ 90). Os clados formados pelos 





Análises do genoma mt são ferramentas de alta resolução filogenética, além 
de serem importantes para estabelecer diferenças biológicas “mascaradas” em 
análises computacionais, como a semelhança entre Corallimorpharia e Scleractinia e 
a descendência entre representantes destes grupos. Desta forma, a monofilía da 
família Dendrophylliidae é bem suportada, uma vez que foi recuperada previamente 
com base em marcadores moleculares e morfólogicos, e neste trabalho é 
corroborada com análises do genoma mt de D. arbuscula e outros representates da 
família. Em adição, as análises do genoma mt suporta sua classificação no clado 
“Complexa” e sua proximidade com a família irmã Poritidae, além do comprimento 
do genoma mt de D. arbuscula estar de acordo com a origem relativamente antiga 
da família (~130 M.a.). Entretanto, a nível de gênero, as relações filogenéticas da 
família Dendrophylliidae ainda precisam ser investigadas, uma vez que a maioria 
dos gêneros são recuperados como para ou polifiléticos. Desta forma, apesar de 
avanços significativos terem sido conquistados nos últimos anos, ainda se fazem 
necessários mais estudos utilizando ferramenta moleculares em conjunto com dados 




CAPÍTULO 2: MUDANÇAS CLIMÁTICAS GLOBAIS E A EVOLUÇÃO 
DA FAMÍLIA DENDROPHYLLIIDAE (CNIDARIA, SCLERACTINIA) 







Os cnidários da ordem Scleractinia são os principais formadores de recifes 
de corais de águas rasas (<50 m) e profundas (>100 m), os quais são caracterizados 
pela elevada diversidade e abundância de espécies, exercendo grande influência 
econômica e social. De forma geral, estes ecossistemas estão ameaçados devido 
principalmente as mudanças climáticas que estamos vivenciando. Entretanto, 
embora severamente ameaçados, os corais escleractíneos persistiram a inúmeras 
mudanças climáticas ao logo de sua história evolutiva, e acredita-se que adaptações 
e utilização de refúgios em águas mais profundas provavelmente auxiliaram na 
sobrevivência da ordem como linhagem. Estudos recentes indicam que os primeiros 
escleractíneos eram solitários, provavelmente azooxantelados e que “invadiram” 
águas profundas durante o Ordoviciano devido à instabilidade do ambiente raso 
somado à competição com outros antozoários. Das 24 famílias Recentes da ordem, 
Dendrophylliidae apresenta: i) elevada variedade morfológica; ii) representantes em 
ambientes rasos e profundos; e, consequentemente, iii) espécies zooxanteladas, 
azooxanteladas ou ainda com simbiose facultativa. Desta forma, o objetivo deste 
trabalho foi realizar uma reconstrução da história evolutiva dos corais dendrofilídeos 
utilizando marcadores moleculares mitocondriais (CO1 e 16S rDNA) e nuclear (28S 
rDNA) e, através da sua correlação com aspectos paleoambientais, identificar 
mudanças ambientais globais potencialmente responsáveis pelos eventos de 
divergência entre os clados recuperados, as quais posteriormente serviram para o 
desenvolvimento de hipóteses sobre o futuro desta família frente as mudanças 
climáticas globais contemporâneas. Análises de máxima verossimilhança e 
inferência Bayesiana suportaram a monofilia da família, mas colocam em questão a 
validade da maioria dos gêneros. Em adição, os resultados do presente trabalho 
corroboram a hipótese de que o ancestral da família era provavelmente 
azooxantelado, solitário e habitava águas profundas, sendo a aquisição da simbiose 
com zooxantelas um fator facilitador para que representantes desta família 
explorassem e se estabelecessem em ambientes de águas rasas.  
 
Palavras-chaves: Dendrophylliidae, Scleractinia, evolucao, paleoambientes, 




Scleractinians are the main shallow (<50 m) and deep (> 100 m) water coral 
reefs builders. Known as highly biodiverse, coral reef ecosystems have great 
economic and social influence. Apart from direct impacts such overfishing, pollution, 
and eutrophication, these ecosystems are severely threatened by ongoing climate 
change. However, as a lineage, scleractinian corals have persisted to previous global 
climate change scenarios along its evolutionary history. One hypothesis put forward 
is that adaptation and use of deep-water refuges enable the survivorship of the 
group. Along with this hypothesis, it has been suggested that the first scleractinians 
were solitary, probably azooxantelados, and "invaded" deep-water during the 
Ordovician as a result of shallow-water environment instability coupled with 
competition with others anthozoans. Of the 24 extant scleractinian families, the 
Dendrophylliidae is unique in having: i) high morphological variety; ii) representatives 
in shallow and deep environments; and iii) zooxanthellate, azooxanthellate, and 
facultative species. In order to add to the knowledge of how scleractinian corals 
might respond to ongoing climate change, to the present chapter aimed to 
reconstruct the evolutionary history of dendrophylliid corals using mitochondrial (CO1 
and 16S rDNA) and nuclear (28S rDNA) markers. In addition, a fossil calibrated 
relaxed molecular clock was applied to correlate the evolutionary history of the family 
to paleo-environmental aspects. Maximum likelihood and Bayesian inference 
supported the Dendrophylliidae monophyly, but suggested that a major 
morphological revision must be undertaken in order to resolve the findings of 
polyphyly of most dendrophylliid genera. Furthermore, the present analyses 
corroborate the hypothesis that the family probably had an azooxanthellated, solitary 
ancestor that inhabited deep waters, and that the acquisition of symbiosis with 
zooxanthellae possibly facilitated the exploration and settlement of representatives of 
the family in shallow water environments.  
 






Os cnidários da ordem Scleractinia são os únicos entre as seis ordens de 
Hexacorallia (Cnidaria, Anthozoa) que secretam carbonato de cálcio na forma de 
aragonita, formando um esqueleto contínuo (Roberts et al., 2009). Esta capacidade 
faz destes organismos os principais formadores de recifes de águas rasas (<50 m) e 
profundas (>100 m), os quais podem ser caracterizados pela complexidade 
tridimensional, fornecendo diversos habitats para outros organismos, sustentando 
assim, uma elevada diversidade e abundância de espécies (Stanley, 1981; 
Knowlton, 2001; Freiwald et al., 2004; Roberts et al., 2006). Além disso, os 
ecossistemas recifais são considerados berços evolutivos e exportadores de 
diversidade para outros ambientes (Kiessling et al., 2010).  
Dentre as 24 famílias de corais escleractíneos com representantes 
Recentes, apenas Dendrophylliidae, Caryophylliidae e Oculinidae abarcam espécies 
construtoras de recifes e representantes que habitam águas rasas e profundas. 
Entre essas, a família Dendrophylliidae pode ser considerada como uma das mais 
variáveis ecologicamente, uma vez que além de apresentar variedade morfológica 
ímpar, tendo representantes fixos e de vida livre, coloniais, quasicoloniais e 
solitários, também abarca espécies zooxanteladas, azooxanteladas e com simbiose 
facultativa (Cairns, 2001). Os registros fósseis mais antigos de dendrofilídeos são 
reportados em extratos do Barremiano, Cretáceo (Figura 6), a cerca de 127 M.a. 
(Roberts et al., 2009). Os representantes mais “primitivos” eram solitários, sendo o 
registro fóssil mais antigo, encontrado na Sérvia, pertencente ao gênero 
Palaeopsammia (Wanner, 1902). Apenas 27 M.a. depois, em extratos do Aptiano, 
temos o registro fóssil de um gênero colonial (Blastozopsammia) (Cairns, 2001; 
Filkorn & Alor, 2004). Subsequentemente, os dendrofilídeos passaram a apresentar 
uma grande variedade morfológica e tornaram-se comuns nos registros fósseis de 
várias partes do mundo (Figura 7a) (Cairns, 2001), como por exemplo: Paleoceno 
(e.g.: Espanha [Baceta et al., 2005] e Antártica [Stolarski, 1996]); Eoceno (e.g. 
Eslovênia [Turnšek & Košir, 2004]); Oligoceno (e.g. França [Chaix & Cahuzac, 
2001]); Mioceno (e.g. Brasil [Lalor & Távora, 2006]); limite entre Mioceno e Plioceno 
(e.g. Nova Zelândia [Hayward, 1977]); Plioceno (e.g. Egito [Kora & Abdel-fattah, 
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2000]); limite entre o Plioceno e Pleistoceno (e.g. Japão [Yabe & Sugiyama, 1935]); 
e Quaternário (e.g. Austrália [Pickett et al.,1985]). Atualmente, representantes desta 
família mantêm ampla distribuição (Figura 7b), ocorrendo do infralitoral à 2.165 m de 
profundidade, mas sendo mais comumente reportados entre 50 e 300 m, além de 




Figura 6: Período geológico de ocorrência dos gêneros extintos e de origem dos gêneros existentes 
(modificado de Cairns, 2001 e Filkorn & Alor 2004) de corais dendrofilídeos, onde asterisco (*) marca 
os gêneros utilizados para a calibração da análise de relógio molecular. Os períodos “Pli, Ple e Hol” 
representam Plioceno, Plestoceno e Holoceno, respectivamente. 
A variedade morfológica e ecológica dos dendrofilídeos reflete também uma 
elevada riqueza de espécies e gêneros, sendo considerada a terceira família de 
corais escleractíneos do Holoceno em maior número de espécies (12%) e a quarta 
com a maior riqueza de gêneros (Cairns, 2001) - em sua totalidade compreende 29 
gêneros e 364 espécies, dos quais 20 gêneros e 166 espécies são Recentes 
(Cairns, 1999, 2001, 2007; Daly et al., 2007). A vasta maioria dos dendrofilídeos 
Recentes são azooxantelados (152 espécies) e, apenas três gêneros, 
compreendendo 14 espécies, são exclusivamente zooxantelados (Turbinaria, 
Duncanopsammia e Astroides). Em adição, de acordo com Cairns (2001) algumas 
espécies do gênero Heteropsammia possuem simbiose facultativa. Dos gêneros 
mais prolíficos - i.e. Turbinaria, Balanophyllia e DendrophyIlia - apenas Turbinaria é 
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zooxantelado (Veron et al., 1996), apesar de alguns representantes de Balanophyllia 
também possuírem simbiose com dinoflagelados.  
 
 
Figura 7: Distribuição de Dendrophylliidae. a) Registros fósseis datados desde o Cretáceo (ca. 150 
M.a.) (fonte: http://paleodb.science.mq.edu.au) e b) atual (fonte: http://iobis.org). 
Atualmente, a aplicação de técnicas moleculares sugere que a família 
pertence ao clado “Complexa” (Romano & Palumbi, 1996; Romano & Cairns, 2000; 
Kerr, 2005; Kitahara et al., 2010) e é grupo irmão da família Poritidae (Romano & 
Palumbi, 1996; Romano & Cairns, 2000; Kerr, 2005; Fukami et al., 2008; Kitahara et 
al., 2010; Stolarski et al., 2011). A monofilia de Dedrophylliidae foi recuperada com 
dados moleculares (Romano & Cairns, 2000; Le Goff-Vitry et al., 2004; Kerr, 2005; 
Fukami et al., 2008; Kitahara et al., 2010; Huang et al., 2011; Arrigoni et al., 2014), 
suportando assim caracteres macro-morfológicos únicos, como: parede 
synapticulotecada (parede porosa) e presença de cnidócito b-rhabdoids no filamento 
mesenterial (Cairns, 2001; Picciani et al., 2011; Stolarski et al., 2011). 
Microestruturalmente, representantes desta família também possuem: presença de 
depósitos de acreção rápidos (com cerca de 5 µm de diâmetro) organizados em 
grupos irregulares; além de fibras que engrossam o esqueleto arranjadas em 




As relações filogenéticas dos representantes da família Dendrophylliidae 
ainda são pouco conhecidas. Em uma revisão taxonômica dos gêneros dessa 
família, Cairns (2001) propõe uma reconstrução filogenética baseada em caracteres 
morfológicos, concluindo que o ancestral era provavelmente azooxantelado, solitário 
e que a simbiose foi adquirida independentemente três vezes ao longo da história 
evolutiva de seus representantes. Porém, utilizando dados moleculares (dois 
marcadores mitocondriais - CO1 e a região entre este e o 16S rDNA - e um 
marcador nuclear - ITS1, 5.8S e ITS2, e uma porção de 18S e 28S rDNAs) para 11 
gêneros, englobando 30 espécies, Arrigoni et al. (2014) sugerem que dois principais 
clados são considerados basais, um composto pelos gêneros Eguchipsammia, 
Cladopsammia e Heteropsammia, e o outro formado pelas espécies de Turbinaria, 
com exceção de T. peltata. Nesta topologia foram propostas três reversões 
independentes do estado colonial para o solitário ao longo da história evolutiva da 
família e que o ancestral direto de Dendrophylliidae era provavelmente zooxantelado 
e, posteriormente, perderam, na maioria dos clados, esta simbiose e a dependência 
de ocorrência em locais fóticos. Outros estudos filogenéticos que incluem corais 
dendrofilídeos possuem escasso número de gêneros/espécies, com abordagem 
voltada a um melhor entendimento da ordem (Romano & Palumbi, 1996; Veron et 
al., 1996; Romano & Cairns, 2000; Cairns, 2001; Le Goff-Vitry et al., 2004; Kerr, 
2005; Kitahara et al., 2010). Espécies de ambientes profundos, que compreendem a 
maior parte da família (91%), foram pouco representados nesses estudos. 
Apesar da grande variedade morfológica e ecológica dos dendrofilídeos, 
pouco se conhece sobre a sua história evolutiva e os fatores ambientais/ecológicos 
responsáveis pelos processos evolutivos e de migrações entre ambientes de 
diferentes profundidades. Desta forma, o futuro não apenas dos corais 
dendrofilídeos, mas de toda a ordem é incerto frente aos efeitos de pressões 
antrópica, como sobrepesca, eutrofização e assoreamento (Knowlton, 2001; Hughes 
et al., 2003; Kitahara, 2009). Em adição, somam-se as rápidas mudanças climáticas 
contemporâneas, as quais são os principais desafios à conservação dos 
ecossistemas recifais (Smith & Buddemeier, 1992; Maier et al., 2009; Veron et al., 
2009; Leão et al., 2010). De acordo com Bijlsma & Loeschcke (2005) o estresse 
ambiental causado por estas mudanças pode ser considerado como uma força 
modeladora na adaptação e evolução. Ao nível específico, acredita-se que o “efeito 
modelador” depende do período de tempo em que as mudanças climáticas ocorrem, 
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ou seja, se elas são demasiadamente rápidas ou abruptas é provável que a maioria 
das espécies não se adaptem às novas condições (Veron, 2008). Apesar do aspecto 
negativo, em alguns casos, mudanças ambientais agindo ao longo de milhares de 
anos podem também gerar processos adaptativos/evolutivos, como por exemplo, as 
alterações climáticas que causaram os cinco maiores eventos de extinção em massa 
conhecidos, os quais são marcados pelo desaparecimento de vários grupos 
taxonômicos do registro fóssil, seguido de processos evolutivos, onde novas 
espécies foram originadas (Veron, 2008). Embora ameaçados, adaptações e a 
utilização de refúgios em águas profundas provavelmente já auxiliaram na 
sobrevivência da linhagem da ordem Scleractinia (Kitahara, 2011) muito antes da 
origem da família Dendrophylliidae. No entanto, apesar da resistência a 
perturbações climáticas globais pretéritas, o futuro do grupo como um todo é incerto 
frente às rápidas mudanças com magnitudes sem precedentes nos últimos 300 M.a. 
(Kiessling & Simpson, 2011), o que pode diminuir a oportunidade para processos 
adaptativos (Veron et al., 2009). 
As variações na concentração de CO2 atmosférico e, consequentemente, da 
química da água do mar são considerados os principais responsáveis pelas 
extinções em massa no ambiente marinho (Hautmann, 2004; Zachos et al., 2005; 
Veron, 2008). Em consonância, são notórias as “crises” recifais que se sucederam 
após cada um destes eventos, sendo as mesmas caracterizadas pela ausência de 
recifes no registro fóssil por milhões de anos (Veron, 2008). Esses períodos em que 
os corais escleractíneos estiveram ausentes foram tão longos que são referidos 
como “reef-gaps” (intervalos geológicos onde não há vestígios do que poderia ter 
sido um recife) e, durante esses momentos os ecossistemas recifais antes 
dominados por organismos que secretavam carbonato de cálcio, passaram a ser 
dominado por espécies não calcificantes, e os restos geológicos destes ambientes 
foram erodidos (Veron, 2008).  
O impacto oriundo da alteração do ciclo do carbono nos ecossistemas 
recifais é causado, principalmente, pelo aumento do CO2 atmosférico que é 
amplamente absorvido pelos oceanos, reduzindo assim, a profundidade de 
saturação da aragonita e o pH da água do mar, que por sua vez diminui a 
disponibilidade de íons de carbonato/bicarbonato, dificultando severamente a 
calcificação e crescimento dos corais, e, eventualmente, provocando erosão e 
dissolução dos recifes (Guinotte et al., 2006; Schneider & Erez, 2006; Hoegh-
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Guldberg et al., 2007; Veron, 2008; Maier et al., 2009; Gattuso et al., 2010; Kiessling 
& Simpson, 2011). Além disso, dentre as principais estruturas de carbonato de cálcio 
(aragonita e a calcita) formadas por organismos marinhos calcificadores, as 
compostas por aragonita, secretadas pelos corais escleractíneos, são mais solúveis 
do que as de calcita, tornando-os mais vulneráveis ao baixo estado de saturação de 
carbonato da água do mar. Estudos a partir de experimentos in vitro estimam uma 
diminuição de ~ 10-55% na calcificação de inúmeras espécies de corais quando as 
concentrações de CO2 dobrarem (pCO2 ~ 560 ppm) (Leclercq et al., 2000, 2002; 
Langdon et al., 2003; Marubini et al., 2003; Schneider & Erez, 2006), o qual está 
previsto para acontecer os próximos 50-100 anos (Houghton et al., 1995).  
Adicionalmente, o aumento da concentração de CO2 atmosférico também é 
responsável pelo aumento da temperatura nos oceanos, o qual é responsável pelo 
impacto nos recifes de corais gerado pela quebra da relação simbiótica entre coral-
zooxantela, fenômeno conhecido como branqueamento (Veron, 2008; Leão et al., 
2010; Freitas et al., 2012), além de causar mudanças significativas na comunidade 
recifal. Devido a grande variedade morfológica e ecológica encontrada da família 
Dendrophylliidae, aliada aos registros fósseis de sua sobrevivência em ao menos um 
dos eventos de extinção em massa (Final do Cretáceo), este trabalho tem como 
objetivo realizar uma reconstrução da história evolutiva da família utilizando 
marcadores moleculares (mitocondriais – CO1 e 16S rDNA, e nuclear – 28S rDNA), 
fornecendo assim informações potencialmente relacionadas não apenas ao 
desenvolvimento/perda do crescimento colonial em metazoários inferiores, mas 
também a questões acerca de adaptações ambientais, como eventos de migração 
entre ambientes rasos e profundos, e ao estado simbiótico de seus representantes 
ao longo de suas respectivas histórias evolutivas. Adicionalmente, formam propostas 
hipóteses relacionadas aos caracteres ancestrais deste grupo, e, através do 
correlacionamento com aspectos paleoambientais, foram identificadas algumas das 
principais mudanças ambientais globais possivelmente responsáveis pelos eventos 
de divergência entre os clados recuperados. Em conjunto, estes resultados são o 
cerne para o desenvolvimento da hipótese que mudanças climáticas globais atuaram 
diretamente em processos adaptativos/evolutivos nos corais dendrofílideos, havendo 
correlação direta entre os tempos de divergências dos clados que possuem 
características morfológicas (i.e.: solitário/colonial), de habitat (i.e.: raso/profundo) ou 
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de simbiose (i.e.: presença/ausência/facultatividade) com mudanças climáticas 
globais ocorridas nos últimos 150 M.a. 
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2.2 MATERIAIS E MÉTODOS 
2.2.1 MATERIAL: LOCALIZAÇÃO E PRESERVAÇÃO 
Para a reconstrução filogenética de Dendrophylliidae foram utilizadas 
sequências moleculares de fragmentos de genes mitocondriais (CO1 e 16S rDNA) e 
nuclear (28S rDNA) obtidas no presente estudo em combinação com todos os dados 
destes marcadores disponíveis no GenBank. Desta forma, 15 dos 20 gêneros 
recentes da família, totalizando 96 espécies para CO1, 54 espécies para 16S rDNA, 
e 74 espécies para 28S rDNA estão representadas nas reconstruções filogenéticas. 
Quando estes marcadores moleculares foram utilizados em conjunto em apenas 
uma reconstrução (i.e.: concatenados) totalizou-se 40 espécies (Tabela 5). Amostras 
dos gêneros Dichopsammia, Endopsammia, Notophyllia, Pourtalopsammia e 
Trochopsammia não foram adicionados ao presente trabalho devido ao reduzido 
número de espécimes coletados e/ou preservação inadequada para análises 
moleculares. Apesar de amostras de espécies destes gêneros estarem depositadas 
em coleções ao redor do mundo, elas são raras e normalmente apenas seus 
esqueletos foram preservados. Sequências nucleotídicas de três representantes da 
família Poritidae (Porites lobata, P. rus e P. cylindrica) foram utilizadas nas análises 
como grupo externo. 
Os espécimes de Dendrophylliidae utilizados neste trabalho se encontram 
depositados no National Museum of Natural History (NMNH – Estados Unidos da 
América), Muséum national d’Histoire naturelle (MNHN – França), Centro de Biologia 
Marinha da Universidade de São Paulo (CEBIMar/USP – Brasil), no The National 
Institute of Water and Atmosferic Research (NIWA – Nova Zelândia) e na Università 
degli Studi di Milano-Bicocca (UNIMIB – Itália). A vasta maioria dos espécimes de 
oceano profundo utilizados no presente trabalho foram coletados através de 
esforços do MNHN e do Institut de recherche pour le développement (IRD – 
Nouméa) ao largo da Zona Econômica Exclusiva da Nova Caledônia. Espécimes 
adicionais foram coletados em expedições australianas, americanas, neozelandesas 
e italianas, nos oceanos Pacifico, Atlântico e Índico, entre profundidades de 93 a 534 
m (Tabela 4 ) durante 2000 e 2011, sendo posteriormente preservados em etanol.  
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2.2.2 EXTRAÇÃO DE DNA, REAÇÃO DE POLIMERASE EM CADEIA E 
SEQUENCIAMENTO 
Para a extração de DNA genômico total, amostras de tecido foram retiradas 
do mesentério de cada espécime com auxílio de pinça ou, se o indivíduo era 
pequeno, o mesmo (incluindo esqueleto) foi submergido na solução tampão de 
extração de DNA. A extração de DNA foi realizada utilizando o DNA Blood and 
Tissue kit (Qiagen) seguindo as instruções do fabricante, e a concentração final de 
cada extração foi mensurada através da utilização do espectrofotômetro NanoDrop 
2000 (Thermo Scientific). Quando necessário, alíquotas de DNA foram diluídas para 
uma concentração final de aproximadamente 40 ng/µl. A qualidade do DNA 
genômico extraído foi verificada através de eletroforese em gel de agarose (1%). 
Posteriormente, porções do genoma mitocondrial (genes 16S rDNA e CO1) e 
nuclear (28S rDNA) foram amplificados pela técnica de reação de polimerase em 
cadeia (PCR) utilizando o Kit TopTaq DNA Polymerase (Qiagen), o Kit Platinum Taq 
DNA Polymerase (Life Technologies), ou ainda o Kit Advantage 2 Polymerase Mix 
(Clontech), seguindo as instruções dos fabricantes e os marcadores moleculares e 
condições descritas abaixo: 
 
Gene mitocondrial ribosomal 16S (16S rDNA) – Os primers CS-R19 (5’-
ACAGTCTGTTCTACTACCAAGC) e CS-F19 (5’-GTGAGTCATCGGGCTCA 
TG) (Lin et al., 2011) foram utilizados para amplificar uma região de 
aproximadamente 1.065 pb, sob as condições: 3 min à 95°C seguido de 30 
ciclos de 30 s à 94°C, 45 s à 50°C, e 90 s à 72°C, sendo finalizado aos 72°C 
por 10 min. 
Gene Citocromo Oxidase subunidade 1 (CO1) – Os primers “universais” ZCO1 (5'-
TCAACTAATCATAAAGATATTGGTACG) e ZCO1R (5'-TAAACCTCTGGATGC 
CCAAA) (Forsman et al., 2009) foram utilizados para amplificar um segmento 
de aproximadamente 760 pb, sob as seguintes condições: 2 min à 96°C 
seguido de 30 ciclos de 10 s à 96°C, 20 s à 50°C, e 90 s à 72°C, sendo 
finalizado aos 72°C por 7 min.  
Gene nuclear ribosomal 28S (28S rDNA) – Os primers F63sq  (5’- 
AATAAGCGGAGGAAAAGAAAC) e R2077sq (5’- GAGCCAATCCTTWTCCC 
GARGTT), desenvolvidos por Medina et al. (2001) foram utilizados sob as 
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condições: 3 min à 95°C seguido de 30 ciclos de 30 s à 45°C, 60 s à 45°C, e 
120 s à 65°C, sendo finalizado aos 72°C por 10 min. Como a região do gene 
entre os primers F63sq e R2077sq é muito extensa para sequenciamento direto 
(cerca de 2.000 pb), para algumas espécies esta região foi dividida em duas 
reações de PCR com a utilização dos primers F63sq/R1411 e 
F635sq/R2077sq, ambos também desenvolvidos por Medina et al. (2001). 
 
Todos os ciclos de PCR foram realizados com a utilização do termociclador 
Mastercycler gradiente ou Mastercycler Nexus Gradiente (ambos da Eppendorf), e 
os produtos das amplificações do DNA validados por eletroforese em gel de agarose 
(1%). Todos os amplicons resultantes foram enviados para sequenciamento direto 
na Macrogen (Coréia). As sequências obtidas foram verificadas e manipuladas no 
software Sequencher v. 5.1 (Gene Codes) e, posteriormente, cada sequência foi 
comparadas no programa Blast search do GenBank e aquelas que corresponderam 
à homólogos de Dendrophylliidae foram utilizadas para o alinhamento. 
2.2.3 ANÁLISES FILOGENÉTICAS 
As sequências obtidas pela técnica de PCR em conjunto com as 
recuperadas do GenBank foram alinhadas com a utilização do software ClustalX 2.1 
(Larkin et al., 2007). O alinhamento resultante foi verificado e editado no software 
GeneDoc 2.7 (Nicholas et al., 1997). Para o marcador molecular 28S rDNA foi 
utilizado o programa Aliscore v.2.0 (Misof & Patrick, 2009) para a remoção de 
regiões ambíguas no alinhamento.  
As reconstruções filogenéticas foram realizadas através de Máxima 
Verossimilhança e inferência Bayesiana. Cada loci foi analisado separadamente e 
depois foram concatenados em uma única matriz. O modelo evolutivo ou de 
substituição de nucleotídeos para cada marcador foi estimado utilizando-se o 
Software MEGA 6.06 (Tamura et al., 2013) e confirmados no JModelTest 2.1.3 
(Darriba et al., 2012). Para todos os marcadores, o modelo evolutivo GTR+G+I 
(Tavaré, 1986) foi recuperado como o que melhor descreve a substituição de 
nucleotídeos. As análise de Máxima Verossimilhança foram realizadas usando o 
programa PhyML 3.0 (Guindon et al., 2010; http://atgc.lirmm.fr/phyml/), sendo os 
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valores de suporte estatístico calculados com base em 100 réplicas de bootstrap e 
também com sh-like. Para as inferências bayesianas (realizadas no software Mr. 
Bayes [Ronquist & Huelsenbeck, 2003]), duas análises em paralelo, cada com 
10.000.000 de gerações foram realizadas para cada reconstrução evolutiva (i.e. 16S 
rDNA, CO1, 28S rDNA e genes concatenados), utilizando o mesmo modelo evolutivo 
supracitado. Ao final de cada inferência foi constatada a convergência entre corridas, 
com frequências entre as mesmas igual ou inferior a 0.01. De forma geral, a cada 
1.000 gerações, uma foi salva, totalizando 10.000 topologias, das quais o primeiro 
quarto (i.e.: 2.500 topologias) foi descartado, e as demais utilizadas para o cálculo 
das probabilidades posteriores. 
Por fim, utilizando os registros fósseis de representantes da família que 
podem ser inequivocamente agrupados com gêneros utilizados no presente estudo, 
foi calculada a divergência dos principais clados recuperados a partir de relógio 
molecular relaxado implementado no software BEAST (Drummond & Rambaut, 
2007). A calibração desta análise foi realizada com as datações do início do período 
geológico em que os fósseis de representantes dos gêneros Palaeopsammia, 
Enallopsammia, Turbinaria, Rhizopsammia e Tubastraea foram registrados (ver 
Cairns, 2001), uma vez que Palaeopsammia é o gênero mais antigo da família, e os 
demais gêneros foram recuperados como monofiléticos na análise de Máxima 
Verossimilhança e Inferência Bayesiana. Os períodos de ocorrência (fósseis) e de 




2.3.1 ANÁLISE FILOGENÉTICA 
Sequências nucleotídicas parciais dos marcadores moleculares 
mitocondriais CO1 (40 espécies) e 16S rDNA (34 espécies), e do marcador nuclear 
28S rDNA (32 espécies) totalizando 84 espécimes e representando 44 espécies de 
corais escleractíneos pertencentes a família Dendrophylliidae (e Poritidae como 
grupo externo) foram obtidas pelo método de PCR e sequenciamento por capilar. 
Adicionalmente, a busca por sequências homólogas no GenBank resultou em 43 
sequências de dendrofílideos adicionais, dos quais 21 são do marcador molecular 
mitocondrial CO1 e 22 são do marcador nuclear 28S rDNA. Para o marcador 
molecular mitocondrial 16S rDNA não foi recuperada nenhuma sequência neste 
banco de dados. Assim, as 34 sequências da região do 16S amplificadas 
(subunidade grande do gene ribossomal - rnl -, compreendendo 934 pb) neste 
trabalho são as primeiras para a família. O alinhamento concatenado dos três 
marcadores moleculares (CO1, 16S rDNA e 28S rDNA) compreendeu 40 sequências 
comuns entre eles, representando 32 espécies de Dendrophylliidae (Tabela 5) e seu 
comprimento após editado (i. e. retirada dos gaps referentes aos nucleotídeos das 
espécies não inclusas neste alinhamento) totalizou 3.452 pb, dos quais 
aproximadamente 575 pb pertencem ao CO1, 934 pb ao 16S rDNA e 1.976 pb ao 
28S rDNA. De forma geral, o marcador nuclear (28S rDNA) foi o locus mais variável, 
com um total de 336 pb dos quais 241 são filogeneticamente informativos. Em 
contrapartida, os marcadores mitocondriais variaram 92 e 101 pb para o 16S rDNA e 
CO1, totalizando 68 e 78 loci filogeneticamente informativos, respectivamente. Já o 
concatenado totalizou 448 pb que variaram, dos quais 318 são filogeneticamente 
informativos.  
As topologias recuperadas por Máxima Verossimilhança foram consistentes 
com as baseadas em inferências Bayesianas em todas as reconstruções que 
utilizaram os marcadores moleculares individuais (16S rDNA, CO1 e 28S rDNA – 
Figura 9, 10, e 11, respectivamente). Entretanto as topologias geradas por estas 
análises e pelo relógio molecular relaxado diferem quando estes maracadores 
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moleculares foram analisados em conjunto (i.e. concatenados) em uma mesma 
matriz. As árvores filogenéticas resultantes do relógio molecular relaxado e da 
inferência Bayesiana, para os marcadores concatenados (Figura 8 e 12, 
respectivamente), não recuperaram o clado basal composto pelos táxons 
azooxantelados Eguchipsammia serpentina, Cladopsammia eguchii e Balanophyllia 
sp. (K294 e 92), e Heteropsammia cochlea (simbiose facultativa), o qual foi 
recuperado por Máxima Verossimilhança (Figura 13). Representantes de 
Dendrophyllia, Balanophyllia, Heteropsammia, Eguchipsammia, Cladopsammia, 
Enallopsammia e Turbinaria foram recuperados em clados monofiléticos na 
topologia do relógio molecular relaxado e na análise de Máxima Verossimilhança, 
mas formaram uma politomia na inferência Bayesiana. Na ML, o clado basal 
recuperado não compreendeu os mesmos táxons recuperados nos ramos mais 
profundos das análises dos marcadores individuais. Desta forma, dentre as 
recostruções filogenéticas com base nos marcadores moleculares concatenados, a 
obtida através do relógio molecular foi considerada a mais consistente e, 
consequentemente, descrita e discutida neste trabalho. Apesar disso, a monofilia da 
família Dendrophylliidae foi recuperada com bom suporte de ramo em todas as 
análises filogenéticas, corroborando, desta forma, com as propostas de Romano & 
Cairns (2000), Le Goff-vitry et al. (2004), Kerr (2005), Fukami et al. (2008), Kitahara 
et al. (2010) e Arrigoni et al. (2014). No nível de gênero, entretanto, muitos grupos 
foram recuperados como para-polifiléticos.  
Dois clados principais foram recuperados na topologia da família 
Dendrophylliidae na topologia gerada por relógio molecular relaxado (Figura 8). 
Destes, o primeiro a divergir possui baixo valor de suporte e compreende dois 
grupos, um formado pelos táxons de oceano profundo Dendrophyllia alcocki e 
Cladopsammia echinata que são coloniais, junto com a solitária Balanophyllia sp. 
(K291B), e o outro que compreende os sub-clados: i) Balanphyllia sp. (K294, 92) 
(solitárias), Heteropsammia cochlea (solitária e colonial), Cladopsammia eguchii 
(colonial) e Eguchipsammia serpentina (quasicolonial), que com exceção da H. 
cochlea que ocorre em água rasa e apresenta simbiose facultativa, são de oceano 
profundo e azooxanteladas; ii) as turbinárias que, com exceção de T. peltata que 
está mais próxima de Duncanopsammia axifuga do que de suas congêneres, foram 
recuperadas como monofiléticas; e iii) as Enallopsammia (coloniais) e 
Eguchipsammia sp. (90) (quasicolonial) que ocorrem em oceano profundo. O baixo 
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valor de suporte deste clado reflete as diferenças entre a topologia recuperada por 
relógio molecular relaxado e as obtidas pelas análises de Máxima Verossimilhança e 
inferência Bayesiana, uma vez que estas análises não o recuperaram. O segundo 
agrupamento da família, por sua vez, compreende as demais espécies analisadas e 
apresenta bom valor de suporte em todas as análises filogenéticas realizadas para 
os marcadores moleculares concatenados. 
Do mesmo modo como foi recuperada nas análises filogenéticas que 
utilizaram genes individuais, a vasta maioria dos gêneros de Dendrophylliidae foram 
recuperados como polifiléticos, sendo apenas Rhizopsammia (azooxantelada de 
água rasa e profunda), Enallopsammia (oceano profundo) e Tubastraea 
(azooxantelada de águas rasas) recuperados como possíveis clados monofiléticos 
com alto valor de suporte dos ramos. Entretanto, ainda é necessária a identificação 
do espécime Tubastraea sp. (MY105) que não se agrupou com suas congêneres, e 
sua identificação ao nível de gênero pode estar equivocada. Dentre as espécies 
morfologicamente identificadas como Balanophyllia, B. europaea e B. regia 
formaram um clado com bom suporte estatístico e estão mais relacionadas com 
Astroides calycularis, Dendrophyllia cornigera e Leptopsammia pruvoti do que com 
suas congêneres B. imperialis, B. gigas e Balanophyllia sp. (K295A), as quais foram 
recuperadas como um clado.  
2.3.2 CARACTERÍSTICAS ECOLÓGICAS 
As características ecológicas dos 38 representantes da família 
Dendrophylliidae que compõem a reconstrução filogenética baseada nos 
marcadores concatenados são mostradas na figura 8. Destes, 22 ocorrem 
exclusivamente em ambientes de águas rasas e são na maioria azooxantelados 
(apenas sete zooxantelados e um com simbiose facultativa); 14 são de águas 
profundas e consequentemente azooxantelados; e apenas dois são azooxantelados 
e ocorrem tanto em águas rasas como em profundas. Assim, este é o primeiro 
estudo que consegue abarcar um número representativo das espécies de 
Dendrophylliidae ocorrentes em águas profundas. 
Dos clados recuperados na reconstrução filogenética da família, os formados 
pelos táxons: i) Turbinaria (com exceção de T. peltata); e ii) Duncanopsammia 
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axifuga e T. peltata diferenciam-se dos demais por serem exclusivamente de águas 
rasas e pela presença da simbiose com as microalgas. Enquanto que o clado 
composto por Tubastraea spp. representa espécies azooxanteladas de águas rasas, 
e os compostos pelos táxos i) Enallopsammia e Eguchipsammia sp. (90), ii) 
Dendrophyllia alcocki, Balanophyllia sp. (K291B) e Cladopsammia echinata, e iii) 
Balanophyllia gigas, B. imperialis e Balanophyllia sp. (K295A) são exclusivamente de 
oceano profundo e por isso, não realizam simbiose com microalgas. Os demais 
clados recuperados são formados por espécies com diferentes características 
ecológicas, como: i) a zooxantelada Balanophyllia europaea que se agrupou com as 
azooxanteladas Balanophyllia regia, Astroides calycularis, Dendrophyllia cornigera e 
Leptopsammia pruvoti que, com exceção de D. cornigera são de águas rasas; e ii) 
Eguchipsammia japonica, Dendrophyllia arbuscula, Rhizopsammia verrilli, R. 
wettsteini, R. sp. (V291) e uma espécie de Tubastraea (de provavel identificação 
incorreta - MY105) que possivelmente perderam a simbiose, sendo que D. arbuscula 
e R. verril ocorrem tanto em águas rasas como em profundas, enquanto R. wettsteini 
e E. japonica são, exclusivamente de águas rasas e profundas respectivamente. 
Entretanto, os clados contidos no segundo agrupamento recuperado na 
reconstrução filogenética da família, o qual obteve elevado suporte estatístico, são 
compostos principalmente por espécies azooxanteladas (exceto D. axifuga, T. 
peltata e B. europaea). 
2.3.3 CARACTERÍSTICAS MORFOLÓGICAS 
Dentre as 24 famílias recentes de Scleractinia, Dendrophylliidae se destaca 
por apresentar alta variedade morfológica e ecológica. Na reconstrução filogenética 
deste trabalho, entre os 38 representantes utilizados, nove são solitários 
(Balanophyllia e Leptopsammia), Heteropsammia cochlea pode ser solitário ou 
formar pequenas colônias (Veron, 1986), três representantes do gênero 
Eguchipsammia são quasicoloniais e as demais espécies são coloniais (Figura 8). 
Os quasicoloniais Eguchipsammia e os solitários pertencentes ao gênero 
Balanophyllia foram recuperados como altamente polifiléticos, o que sugere que 
ainda não existe consenso com relação à utilidade deste caractere morfológico com 
relação à delimitação de gêneros de corais dendrofilídeos. Já os táxons coloniais 
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foram mais bem resolvidos, com a recuperação de clados monofiléticos que 
condizem com as propostas morfológicas para os gêneros Tubastraea, 
Rhizopsammia, Enallopsammia e Turbinaria (com exceção de T. peltata).  
2.3.4 TEMPOS DE DIVERGÊNCIAS E A CORRELAÇÃO COM MUDANÇAS 
CLIMÁTICAS 
A estimação do tempo de divergência dos Dendrophylliidae foi realizada pela 
análise de relógio molecular relaxado calibrado com registros fósseis de 
Palaeopsammia, Enallopsammia, Rhizopsammia e Tubastraea (ver Cairns, 2001). 
As análises moleculares combinadas com registros fósseis sugerem que os 
dendrofilídeos, logo no início de sua história evolutiva, divergiram em duas linhagens 
(Figura 8), sendo uma datada para o início do Cretáceo (ca. de 10 M.a. após a 
origem da família) e a outra para o final do Cretáceo (ca. 97.9 M.a.). Apesar do clado 
basal não ter sido recuperado na análise filogenética, representantes 
azooxantelados (oceano profundo) – Enallopsammia e Eguchipsammia – tiveram a 
divergência mais profunda da primeira linhagem da família.  
No final do Cretáceo e durante o Paleoceno diversos eventos de divergência 
foram recuperados, sendo que um marca a formação do clado com alto valor de 
suporte composto quase que exclusivamente por táxons azooxantelados (com 
exceção de Balanophyllia europaea) e coloniais (com exceção de Eguchipsammia 
japônica, Leptopsammia pruvoti e das balanofílias): Turbinaria, Rhizopsammia, 
Leptopsammia, Astroides, Balanophyllia europaea, B. regia, Dendrophyllia cornigera, 
D. arbuscula e E. japonica. No limite entre o Paleoceno e Eoceno ocorreu a 
especiação das Tubastraea. No Oligoceno além das Turbinaria formarem uma 
linhagem, com exceção de T. peltata que precisa ser revista morfologicamente, 
houve a divergência de dois clados compostos por balanofílias de oceano profundo, 
e no Mioceno também ocorreram várias divergências, sendo destacada a formação 
da linhagem de Rhizopsammia. Posteriormente, no final do Neogeno e durante o 





Figura 8: Reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae baseada na análise de 
relógio molecular relaxado dos marcadores mitocondriais CO1 e 16S rDNA, e nuclear 28S 
rDNA. Os números nos ramos indicam a probabilidade posterior (acima) e o suporte sh-like 
e valor de bootstrap (abaixo) calculados usando os programas Beast e PhyML, 
respectivamente. Os quadrados pretos nos nós dos ramos indicam clados com alto valor de 
suporte (sh-like, bootstrap e probabilidade posterior ≥0,995, 75 e 0,995, respectivamente). 
As características ecológicas (i.e.: habitat em que ocorrem e estado simbiótico) e 
morfológicas (i.e.: solitário ou colonial) são representadas pelas diferentes formas e cores 
relacionadas a cada espécie como: água rasa (<50 m) (quadrado preto); oceano profundo 
(>100 m) (quadrado branco); águas rasas e profundas (preto e branco); zooxantelado 
(circulo preto); azooxantelado (circulo branco); simbiose facultativa (circulo preto e branco); 
solitário (estrela preta); colonial (estrela branca); solitário e colonial (preto e branco); e 
quasicolonial (cinza).  
2.4 DISCUSSÃO 
2.4.1 RELAÇÕES FILOGENÉTICAS 
A utilização de ferramentas moleculares para inferências filogenéticas tem 
dado suporte ao desenvolvimento de sistemas de classificação satisfatórias dos 
corais escleractíneos (Romano & Cairns, 2000; Le Goff-Vitry et al., 2004; Fukami et 
al., 2008; Kitahara et al., 2010). Entretanto, há uma discrepância entre as famílias 
compostas predominantemente de espécies de águas rasas e de oceano profundo, 
pois essas são monofiléticas enquanto que a maioria das famílias formadas 
principalmente por espécies zooxanteladas são polifiléticas (Fukami et al., 2008; 
Kitahara et al., 2010). Somado a isso, a falta de robustez dos caracteres 
morfológicos atualmente utilizados para a identificação de espécies é responsável 
por alguns representantes de Scleractinia possuírem altas distâncias genéticas entre 
seus espécimes, sendo em alguns casos comparadas às distâncias entre corais de 
gêneros diferentes (Vollmer & Palumbi, 2002; Le Goff-Vitry et al., 2004), resultando 
muitas vezes na existência de espécies crípticas (Le Goff-Vitry et al., 2004). A família 
Dendrophylliidae, no entanto, é a única com representantes de águas rasas e 
profundas, bem como, com espécies zooxanteladas, azooxanteladas ou ainda com 
simbiose facultativa que é considerada monofilética (Cairns, 2001; Fukami et al., 
2008; Kitahara et al., 2010; Arrigoni et al., 2014; cap. 1).  
Neste trabalho, baseado em marcadores moleculares mitocondriais (16S 
rDNA e CO1) e nuclear (28S rDNA) para 15 dos 20 gêneros recentes, abarcando 
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representantes de águas rasas e profundas, a monofilia dos dendrofílideos é 
corroborada. Contudo, os tradicionais gêneros da família foram recuperados como 
polifiléticos, assim como encontrado por Arrigoni et al. (2014), e algumas espécies 
não foram recuperadas em um mesmo clado, podendo assim, serem prováveis 
espécies crípticas. De modo geral, dos gêneros com pelo menos duas espécies 
analisadas (i.e.: Balanophyllia, Dendrophyllia, Cladopsammia, Eguchipsammia, 
Enallopsammia, Rhizopsammmia, Tubastraea e Turbinaria), apenas Tubastraea, 
Enallopsammia e Rhizopsammia foram recuperados como monofiléticos, 
corroborando assim com a taxonomia clássica.  
Os gêneros Balanophyllia, Eguchipsammia e Dendrophyllia foram 
polifiléticos, tendo representantes agrupados em diversos clados recuperados. 
Atualmente, o gênero Balanophyllia compreende dois subgêneros: Balanophyllia e 
Eupsammia (Cairns, 2001), que morfologicamente se diferenciam pelo primeiro 
compreender espécies solitárias fixas a um substrato por uma base policíclica, 
enquanto Eupsammia compreende espécies de vida livre com base monocíclica. 
Estudos moleculares sugerem a polifilia de Balanophyllia e mostram que a distância 
genética entre os representantes dos subgêneros Balanophyllia e Eupsammia é 
maior do que o esperado para espécies congêneres (Kitahara et al., 2010; Arrigoni 
et al., 2014). Entretanto, no presente estudo, com um maior número de espécies 
pertencentes ao gênero Balanophyllia analisados (um representando o subgênero 
Eupsammia - B. imperialis; e oito do subgênero Balanophyllia - B. dentata, B. cornu, 
B. desmphylloides, B. elegans, B. europaea, B. gigas, B. regia e B. laysanensis; 
além das espécies não identificadas à nível específico), o representante do 
subgênero B. Eupsammia imperialis foi recuperado formando um clado com as 
balanofílias de oceano profundo B. gigas e B. sp. (K295A), o qual não se agrupou 
com o clado formado pelos representantes do gênero de água rasa (B. regia e B. 
europaea). Desta forma, existe a possibilidade da polifilia de Balanophyllia estar 
relacionada, entre outros fatores, a inúmeros eventos de migração entre ambiente 
de águas rasas e profundas, assim como a eventos de perda e ganho de 
colonialidade ao longo da história evolutiva do grupo.  
Os representantes do gênero Eguchipsammia, embora sejam todos 
quasicoloniais e azooxantelados (oceano profundo), apresentam distância genética 
significativa. Entretanto, foram recuperados próximos a espécies azooxanteladas e 
coloniais, dos quais alguns ocorrem em águas rasas: Eguchipsammia serpentina 
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está mais relacionada com Cladopsammia eguchii (águas rasas); Eguchipsammia 
sp. foi recuperada com as representantes do gênero Enallopsammia (águas 
profundas); e Eguchipsammia japonica se agrupou com Rhizopsammia (águas rasas 
e profundas), Dendrophyllia arbuscula (água profunda) e Tubastraea sp. (água rasa). 
Desta forma, sua polifilia pode estar refletindo eventos de aquisição de 
colonialidade, além de potencialmente também estar relacionada com eventos de 
migração entre os ambientes de águas rasas e profundas.  
Espécies pertencentes ao gênero Dendrophyllia são coloniais, possuem 
parede porosa e granulada, septos arranjados em plano de Pourtalès, columela bem 
desenvolvida podendo ser espanjosa ou trabecular (Pillai, 1967). Os representantes 
do gênero apresentam alta variabilidade morfológica dos coralitos e do coralum 
(Filkorn & Alor, 2004), e possuem três tipos de crescimento por brotamento 
extratentacular: i) colônias arborescentes com grandes coralitos axiais; ii) colônias 
espessas, com pequenos coralitos e poucas ramificações no caule principal; e iii) 
colônias com ramificação dendroide simpodial, sem coralitos axiais (Cairns, 1994, 
2001), no entanto, as colônias mantêm uma regularidade no padrão de brotamento 
dos coralitos (Sentoku & Ezaki, 2012, 2013). Contudo, segundo Cairns (2001) as 
dendrofílias não apresentam caracteres específicos que as distinguem dos demais 
gêneros e sim uma combinação de caracteres morfológicos. Na reconstrução 
filogenética da família Dendrophylliidae, embora todas as dendrofílias sejam 
semelhantes em relação à forma de crescimento arborescente e a presença de um 
plano de Pourtalès bem desenvolvido, o gênero foi recuperado como polifilético, 
além disso, seus representantes se agruparam com espécies de diferentes 
características ecológicas e morfológicas. Dendrophyllia alcoki foi recuperada com a 
solitária Balanophyllia sp. (K291B) e com a colonial Cladopsammia echinata, todas 
de águas profundas. Dendrophyllia cornigera que ocorre principalmente em mar 
profundo (200 a 500 m), embora seja registrada a 30 m de profundidade no Atlântico 
(Castric-Fey, 1996) se agrupou com as de águas rasas Astroides calucularis 
(colonial) e Leptopsammia pruvoti (solitária); já sua congênere D. arbuscula que 
ocorre em águas rasas e profundas foi mais relacionada com Rhizopsammia verrilli 
(água rasa e profunda), R. wettsteini (água rasa), Rhizopsammia sp. (V291), 
Eguchipsammia japonica (água rasa) e uma espécie de Tubastraea (possivelmente 
identificada de forma incorreta - MY105). Entretanto, D. cornigera apresenta coralitos 
grandes (cerca de 20 mm de diâmetro) suportados por uma base robusta (Castric-
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Fey, 1996), além de possuir um número maior de septos e uma columela mais 
desenvolvida do que D. arbuscula, que por sua vez, é mais semelhante às espécies 
de Rhizopsammia analisadas neste trabalho por ter um menor número de septos, os 
quais são organizados em quatro ciclos, sendo os dois primeiros projetados acima 
da margem calicular (Sentoku & Ezaki, 2012; Arrigoni et al., 2014). Desta forma, a 
polifila de Dendrophyllia e o agrupamento destas com espécies de diferentes 
características ecológicas e de integração dos pólipos (i.e. colonial ou solitário) são 
provavelmente, devido à homoplasia dos seus representantes, sendo necessária 
uma revisão do gênero.  
O gênero Cladopsammia apresenta características morfológicas 
intermediarias entre as coloniais Dendrophyllia e Rhizopsammia (e.g.: integração 
entre os coralitos) (Cairns, 2001), sendo Cladopsammia gracilis considerado 
geneticamente indistinguível de Rhizopsammia (Arrigoni et al., 2014). Entretanto, no 
presente estudo além do gênero Cladopsammia ser polifilético, seus representantes 
são mais relacionados com Eguchipsammia, Heteropsammia, Balanophyllia e 
Tubastraea do que com Rhizopsammia, além de que apenas C. echinata foi 
recuperada próximo do gênero Dendrophyllia (D. alcocki). Além disso, apesar de C. 
gracilis só ter sido incluída na reconstrução filogenética com base no marcador 
nuclear 28S rDNA, ela foi recuperada formando um clado com alto valor de suporte, 
junto com Tubastraea coccinea, T. tagusenis, T. faulkneri e T. aurea (ver material 
suplementar). Assim, as semelhanças morfológicas entre os gêneros Dendrophyllia, 
Rhizopsammia e Cladopsammia são provavelmente resultantes de convergência.  
As espécies pertencentes ao gênero Turbinaria são zooxanteladas, coloniais 
e, além de apresentarem uma grande variedade de formas de crescimento, são 
construtoras de recifes de águas rasas (Cairns, 2001). Apesar da alta variabilidade 
morfológica, as turbinárias, com exceção de T. peltata, foram recuperadas formando 
um clado monofilético, enquanto T. peltata foi mais relacionada com 
Duncanopsammia axifuga do que com suas congêneres. Em análises morfológicas, 
T. peltata é facilmente distinta de suas congêneres devido aos coralitos serem 
maiores e a sua columella mais larga em relação ao tamanho do cálice. 
Adicionalmente, T. peltata não é considerada sinonímia da espécie tipo de 
Turbinaria (Arrigoni et al., 2014). Desta forma, Arrigoni et al. (2014) sugerem a 
transferência de T. peltata para o gênero Duncanopsammia. Entretanto, na nossa 
reconstrução filogenética baseada no marcador nuclear 28S rDNA, T. peltata foi 
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recuperada em um clado junto com Turbinaria irregularis, a qual foi analisada 
apenas com este marcador (ver material suplementar). O gênero Tubastraea 
considerado grupo irmão de Turbinaria, de modo geral, diferencia-se deste por ser 
azooxantelado e possuir a costa granulada ao invés de cristas serrilhadas (Cairns, 
2001). No presente trabalho, no entanto, os representantes destes gêneros ficaram 
bem distantes, sendo Tubastraea recuperado em um clado monofilético com alto 
valor de suporte, com exceção de um espécime (Tubastraea sp. MY105) que pode 
ter sido identificado erroneamente.  
2.4.2 HISTÓRIA EVOLUTIVA 
Registros fósseis sugerem que os dendrofilídeos surgiram no início do 
Cretáceo (ca. 127 M.a.), período no qual as condições ambientais em águas rasas 
não eram favoráveis aos escleractíneos, sendo consideradas até mesmo limitantes 
para o desenvolvimento dos recifes de corais (Rosen, 2000), os quais ocorriam com 
baixa abundância e provavelmente diversidade (Veron, 1995). De maneira geral, o 
Cretáceo foi um período marcado pelo “efeito estufa” (Gale, 2000). Registros 
geológicos revelam que a temperatura global e os níveis de CO2 estimados para o 
início deste período eram de pelo menos 6 a 14°C e 5 a 10 vezes, respectivamente, 
mais elevados do que no presente (Barron, 1983; Berner, 1994; Tajika, 1999; Raven 
et al., 2005). Consequentemente, os oceanos eram calcíticos e os moluscos 
rudísticos eram os principais formadores de recifes (Scott, 1995; Stanley & Hardie, 
1998). Além disso, as águas de oceano profundo eram quentes e salinas devido à 
alta evaporação das áreas de baixa latitude, o nível do mar era alto e o interior dos 
principais continentes estava coberto por mares rasos (Gale, 2000). 
No Cretáceo Médio, grandes mudanças ambientais oriundas principalmente 
de processos tectônicos, alta atividade vulcânica e aumento da crosta oceânica 
associados principalmente com a “quebra” do continente Gondwana (Gale, 2000; 
Fluteau et al., 2007); resultaram em eventos de anoxia oceânica, enriquecimento de 
nutrientes nos oceanos e avanço do mar em mais de 300 m, causando a inundação 
de cerca de 40% dos continentes e deixando apenas 18% da superfície terrestre 
emersa (Scott, 1995; Tajika, 1999; Keller, 2003, 2005; Erba, 2004; Veron, 2008). 
Esta transgressão marinha coincide com a formação da segunda linhagem da 
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família Dendrophylliidae, a qual foi recuperada compreendendo espécies quase que 
exclusivamente azooxanteladas que habitam águas rasas. Desta forma, o avanço do 
mar provavelmente promoveu a invasão de espécies de oceano profundo para o 
ambiente de águas rasas, assim como é proposto para outros táxons (Perfetta et al., 
1999; Cetean et al., 2011). Posteriormente, com a regressão marinha, as espécies 
adaptadas às novas condições ambientais características de águas rasas, 
sobreviveram e passaram por processos evolutivos, os quais promoveram a 
diversificação e a formação desta nova linhagem da família.  
As condições ambientais extremas verificadas no Cretáceo somadas aos 
meteoros que atingiram a Terra no final deste período, principalmente o Chicxulub 
que colidiu próximo à península de Yucatan, no Sudeste do México, provocando 
enormes tsunamis, atividades vulcânicas, liberação de gases ricos em carbonato e 
sulfato, além de causar longos períodos de escuridão e chuva ácida, são indicados 
como os principais fatores responsáveis pela extinção em massa no final do 
Cretáceo, marcando assim o fim da Era Mesozóica (Pope et al., 1997; Pickering, 
2000; Kiessling & Baron-Szabo, 2004; Keller, 2008; Veron, 2008; D’Hondt, 2015). 
Consequentemente, houve uma intensa redução na produção de carbonato de 
cálcio durante esse evento (Hallam & Cohen, 1989; Stanley, 2003), o qual 
provavelmente está diretamente relacionado à extensa diminuição da biodiversidade 
marinha das regiões tropicais, principalmente dos ecossistemas recifais, os quais 
foram extremamente comprometidos, com aproximadamente 33% das famílias e 
70% de todos os gêneros de corais extintos (Veron, 1995, 2008). Adicionalmente, 
das 204 espécies conhecidas para esse momento, apenas 106 (52%) sobreviveram 
(Baron-Szabo, 2008). 
Embora severamente comprometidos, os corais escleractíneos 
apresentaram um gradiente latitudinal na taxa de extinção no final do Cretáceo, 
sendo observada uma diminuição com o aumento da latitude (Kiessling & Baron-
Szabo, 2004). Segundo Kiessling & Baron-Szabo (2004), este padrão está 
provavelmente relacionando à maior resistência das espécies azooxanteladas 
ocorrentes em altas latitudes somado a suas respectivas distribuições geográficas 
mais abrangentes e ao fato do risco de extinção ter sido maior para os corais 
coloniais, principalmente aqueles com alta integração coralínea, característicos de 
espécies zooxanteladas que habitam regiões tropicais (Kiessling & Baron-Szabo, 
2004; Veron, 2008). Desta forma, uma das hipóteses para o colapso dos recifes de 
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corais após a extinção em massa do Cretáceo é a perda da simbiose dos corais com 
as zooxantelas, uma vez que os zooxantelados teriam sido mais afetados que os 
azooxantelados, assim como as formas coloniais em relação aos solitários (Rosen & 
Turnšek, 1989; Rosen, 2000; Kiessling & Baron-Szabo, 2004). Em contraste, Veron 
(2008) sugere que todos os corais, azooxantelados e zooxantelados, podem ter sido 
afetados com a mesma intensidade, uma vez que sobreviveram no máximo três 
gêneros em cada família de Scleractinia após a extinção do final do Cretáceo, com 
exceção da azooxantelada Caryophylliidae que perdeu metade dos 27 gêneros 
(Veron, 1995).  
Embora não esteja claro as características dos corais mais afetados com a 
extinção em massa no final do Cretáceo, a família Dendrophylliidae, recém-originada 
e de modo geral, formada por poucas espécies provavelmente solitárias e 
azooxanteladas (Cairns, 2001), apresentou baixa taxa de extinção (Kiessling & 
Baron-Szabo, 2004) e os representantes do gênero Dendrophyllia são frequentes 
nas várias assembleias de corais do início do Paleoceno (Daniano) (e.g.: D. 
candelabrum – [Bernecker & Weidlich, 1990]). Em adição, a presente reconstrução 
filogenética recupera três divergências principais neste período, as quais 
posteriormente deram origem a linhagens que compreendem espécies com 
diferentes características morfológicas e ecológicas como, por exemplo, as solitárias 
Balanophyllia regia (azooxantelada de oceano profundo) e B. europaea 
(zooxantelada), e a colonial Astroides calycularis (azooxantelada de águas rasas). 
Entretanto, estas linhagens não compreendem nenhuma espécie que seja colonial e 
zooxantelada. 
Apesar do colapso dos recifes de corais no final do Cretáceo, eventos de 
extinção em massa são seguidos por processos evolutivos, como a especiação 
(Budd, 2000). Assim, no Paleoceno são documentadas 55 novas espécies 
pertencentes a 19 gêneros de Scleractinia, dos quais dois são dendrofilídeos (Baron-
Szabo, 2008). Entretanto, assim como o final do Cretáceo, o início do Cenozóico foi 
marcado por diversas perturbações climáticas associadas a processos tectônicos, às 
altas concentrações de gases estufa – concentração de CO2 entre 300 - 420 ppmv 
(Kleypas et al., 2006) -, e aos vários eventos de aquecimento global. 
Consequentemente, nesse período havia pouco ou nada de gelo nas regiões polares 
(Pickering, 2000; Zachos et al., 2001, 2008; Royer, 2006). Desta forma, embora 
algumas espécies de corais tenham surgido no Paleoceno, os recifes tropicais 
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continuaram ausentes e as poucas formações existentes apresentavam baixa 
deposição de carbonato e diversidade. 
De maneira geral, no Terciário houve uma tendência de esfriamento, com 
diminuição de cerca de 10°C da temperatura do oceano profundo, além de 
glaciações, ocorrência de processos tectônicos globais, flutuações do nível médio do 
mar e vulcanismos (Barron, 1985; Pickering, 2000; Veron, 2000; Zachos et al., 
2008). Apesar das temperaturas serem mais baixas do que as do Cretáceo, são 
verificados períodos pontuais extremamente quentes, como durante o Paleoceno 
que tem seu limite marcado pelo evento de Máximo Termal do Paleoceno e Eoceno 
(MTPE) (Zachos et al., 2008; Zamagni et al., 2012). Esse evento é relacionado com 
altas concentrações de CO2 absorvidas pela atmosfera e oceanos, bem como pelo 
aumento superior a 5°C da temperatura global em menos de 10.000 anos e com a 
diminuição no gradiente de temperatura entre a termoclina e água de mar profundo. 
Em consequência houve diminuição do pH da água do mar (cerca de 0,6 unidades 
mais baixas que atualmente) e da profundidade de compensação da aragonita, além 
do acréscimo do fluxo de nutrientes nos oceanos devido ao aumento do 
intemperismo (Raven et al., 2005; Zachos et al., 2005, 2008; Kleypas et al., 2006; 
Kiessling & Simpson, 2011; Zamagni et al., 2012).  
As alterações ambientais causadas pelo MTPE resultaram em mudanças 
nos ecossistemas recifais deste período, uma vez que houve uma redução na 
capacidade de construção de recifes, além de variações na composição da 
comunidade recifal devido a propagação dos organismos mais adaptados à tolerar a 
“deterioração” das condições da água do mar (notavelmente as algas calcárias), 
gerando assim, novas associações entre estes organismos e os corais 
escleractíneos (Stanley, 2003, Zamagni et al., 2012). Somado a isso, uma vez que 
as altas temperaturas provavelmente agiram como “estressores limitantes” aos 
corais zooxantelados construtores de recifes (Zamagni et al., 2012) e a grande 
quantidade de nutrientes ter aumentado a competição biológica ao disponibilizar 
espaço para as espécies azooxanteladas prosperarem (Ciarapiea & Passeri, 1993), 
temos os corais azooxantelados como os principais formadores de recifes neste 
período (Baron-Szabo, 2008), e a indicação molecular da divergência das 
Tubastraea. 
De modo geral, o MTPE somado às altas temperaturas que se seguiram ao 
longo do Eoceno são responsáveis pela extinção de muitos organismos bentônicos 
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calcificantes de regiões tropicais, principalmente de águas rasas, bem como por uma 
crise recifal (Kiessling et al., 2010), uma vez que além do desaparecimento gradual 
dos corais construtores de recifes nestes períodos (Scheibner & Speijer, 2008a), 
houve uma redução do volume total destes ecossistemas (Zamagni et al., 2012). 
Entretanto, extensas áreas de mar profundo e regiões de altas latitudes foram 
colonizadas por corais neste intervalo geológico, sugerindo que estas regiões 
serviram de refúgios aos escleractíneos devido às altas temperaturas e irradiação de 
energia solar nas zonas tropicais (Zamagni et al., 2012), assim como ocorreu em 
períodos anteriores da história evolutiva da ordem Scleractinia (ver Stolarski et al., 
2011).  
Após o Eoceno, são registrados vários episódios de aquecimento e 
esfriamento global, bem como o derretimento e formação de calotas polares, os 
quais são relacionados com mudanças na circulação oceânica e atmosférica, 
perturbações tectônicas e variações no nível do mar (Zachos et al., 2001). Estas 
mudanças globais são consideradas responsáveis por vários picos de extinção e 
recuperação dos recifes de corais (Budd, 2000; Stanley, 2003; Heydt & Dijkstra, 
2006), e aqui recuperados como eventos de divergência da família Dendrophylliidae. 
No Oligoceno houve uma diminuição na concentração de CO2 e da temperatura 
global, causando uma longa glaciação responsável pela rápida expasão das calotas 
polares na Antártica (50% maiores do que as atuais), as quais persistiram até o final 
deste período (26 a 27 M.a.) quando houve uma tendência de aquecimento global 
até metade do Mioceno (cerca de 15 M.a.) (Zachos et al., 2001, 2008; Heydt & 
Dijkstra, 2006). O derretimento das camadas de gelo formadas no Oligoceno 
somado com mudanças na configuração continental ocorridas neste período (Heydt 
& Dijkstra, 2006) disponibilizaram novas áreas para colonização, evidenciado pela 
divergência de vários dendrofilídeos de águas rasas (e.g. Heteropsammia cochlea e 
Tubastraea tagusenis). 
Embora o início do Cenozóico seja marcado por extremas mudanças 
climáticas globais, principalmente as relacionadas com variações na temperatura 
global, os corais escleractíneos resistiram a estas perturbações e, de forma geral, se 
recuperaram no Oligoceno (Zamagni et al., 2012), quando houve glaciação e os 
oceanos tornaram-se aragoníticos novamente (Stanley & Hardie, 1998). A mudança 
na química do carbonato da água do mar, ou seja, a alternância do estado do “mar 
calcítico” (com baixo MgCO3), característico de intervalos de efeito estufa para “mar 
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aragonítico” (com alto MgCO3 e aragonita) durante o período glacial do Oligoceno 
(Veron, 2011) possibilitou a construção dos recifes de corais devido ao aumento da 
razão Mg/Ca, que favorece a calcificação dos organismos que secretam aragonita 
(Stanley & Hardie, 1998). Desta forma, além dos recifes coralíneos terem atingido 
um volume significativo no Oligoceno (Zamagni et al., 2012), as regiões tropicais e 
subtropicais foram novamente colonizadas (Geel, 2000; Scheibner & Speijer, 
2008b), tornando-se um centro de novidades evolutivas (Kiessling & Baron-Szabo, 
2004), além de promover mudanças estruturais e ecológicas de tal forma que os 
recifes formados nesta época são considerados análogos aos modernos.  
Entre as mudanças que ocorreram nos recifes de corais a partir do 
Oligoceno, se destacam a dominância de corais com formas ramificadas e com 
muitos coralitos por ramo, além da presença de corais zooxantelados com esqueleto 
poroso (Stanley, 2003) e o brotamento intratentacular nos dendrofilídeos (e.g.: 
Lobopsammia) (Cairns, 2001). Adicionalmente, a maioria das famílias de Scleractinia 
que atualmente são importantes construtoras de recifes, surgiram entre o Eoceno e 
o Oligoceno (Rosen, 2000; Kleypas et al., 2006), assim como alguns dos principais 
representantes da família Dendrophylliidae considerados formadores de recifes (i.e. 
Turbinaria, Astroides calycularis e Tubastraea micranthus), as quais foram 
recuperadas divergindo neste período. A recuperação dos ecossistemas recifais 
neste período é marcada também nos registros fósseis, pois a partir do final do 
Eoceno, os corais escleractíneos, entre eles representantes da família 
Dendrophylliidae, passaram a ser importantes componentes da assembleia fóssil 
(Cairns, 2001; Stanley, 2003). 
Durante o Plioceno médio ocorreram novamente temperaturas 
extremamente altas. Embora as causas dessa mudança climática ainda não sejam 
bem compreendidas, Dowsett et al. (2009) sugerem que estas não são associadas 
apenas com o aumento dos gases de efeito estufa, uma vez que as concentrações 
de CO2 atmosférico eram ligeiramente mais elevadas do que as do período pré-
industrial (Raymo et al., 1996). Entretanto, o aumento da temperatura neste período 
está relacionado com a especiação de representantes dos gêneros de águas rasas 
Turbinaria (T. mesenterina e T. patula) e Tubastraea (T. falkineri e T. coccinea), as 
quais possuem diferentes características ecológicas, zooxantelado e azooxantelado, 
respectivamente. Dessas, T. coccinea atualmente se destaca pelo seu alto potencial 
invasor, uma vez que é registrada se “espalhando” rapidamente pelo oeste do 
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oceano Atlântico, modificando comunidades bentônicas nativas e competindo com 
espécies de corais endêmicos (Lages et al., 2011; Riul et al., 2013; Santos et al., 
2013). Desta forma, a origem do gênero Tubastraea no limite entre o Paleoceno e 
Eoceno (Cairns, 2001), quando as temperaturas eram extremamente altas devido ao 
MTPE, somada ao surgimento da T. coccinea durante um intervalo marcado por 
aquecimento global, sugerem que o poder competitivo de T. coccinea pode ser 
devido a sua adaptação às altas temperaturas. Assim, uma das consequências das 
rápidas mudanças climáticas que estamos presenciando, já ameaça não só o futuro 
das demais espécies de corais, mas de toda a fauna recifal, uma vez que, a invasão 
da T. coccinea se alastra rapidamente (Cairns, 2001), que por sua vez modifica as 
funções do ecossistema recifal devido à substituição de corais hermatípicos para 
espécies ahermatípicas (Santos et al., 2013). 
O Quartenário é marcado por diversas mudanças ambientais globais rápidas 
e abruptas associadas aos ciclos glaciais, como variações do nível do mar, da 
concentração de CO2 atmosférico e da temperatura. O efeito destas mudanças é 
refletido diretamente na hidrodinâmica e sedimentação nos recifais, determinando 
assim, a composição taxonômica dos corais nestes ecossistemas (Pandolfi, 1999). 
Durante o Quartenário, vários gêneros da família Dendrophylliidae foram originados: 
Astroides no Pleistoceno e Thechopsammia, Bathypsammia, Endopsammia, 
Pourtalopsammia, Trochopsammia, Dichopsammia no Holoceno (Figura 2). 
Entretanto, na presente reconstrução filogenética A. calycularis foi recuperada 
divergindo ca. 44 M.a. antes (no Eoceno médio), sugerindo assim, a origem anterior 
do gênero Astroides e que os registros fósseis dos seus representantes ainda não 
foram encontrados nas camadas sedimentares dos períodos anteriores.  
Durante o Pleistoceno ocorreu o Último Máximo Glacial (UMG), o qual é 
caracterizado pela maior extensão de camadas de gelo do último período glacial 
(Clark et al., 2009) e, consequentemente é responsável pela redução do nível do 
mar para cerca de 120 m abaixo do presente (Rohling et al., 1998), afetando 
seriamente os recifes de corais, uma vez que diminuiu a área para colonização de 
espécies bentônicas, além do decréscimo no acúmulo de carbonato de cálcio para 
menos de 5-10% do que os valores atuais (Kleypas et al., 1999). Logo após este 
evento, temos a formação de uma linhagem do gênero de azooxanteladas 
Rhizopsammia que ocorre exclusivamente em águas rasas (R. wettsteini e 
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Rhizopsammia sp.). Demonstrando assim, um processo evolutivo após um evento 
impactante aos recifes de corais.  
Embora os dendrofilídeos tenham resistido a perturbações climáticas globais 
pretéritas, o futuro deles e dos demais corais escleractíneos é incerto frente às 
mudanças com magnitudes sem precedentes nos últimos 300 M.a. (Kiessling & 
Simpson, 2011), as quais, devido a sua velocidade, podem diminuir a oportunidade 
para processos adaptativos (Hughes et al., 2003; Veron et al., 2009). Atualmente, a 
concentração de CO2 atmosférico excede 380 ppm, sendo este valor cerca de 80 
ppm acima do valor mais alto dos últimos 740.000 anos (Petit et al., 1999). 
Consequentemente, os oceanos estão mais quentes (+0.7°C), e o pH (-0.1 ph unid) 
e os íons de carbonato (~210 Mmol Kg-1) mais baixos se comparados aos últimos 
420.000 anos (Hoegh-Guldberg et al., 2007). Estas condições ambientas coincidem 
com o aumento da frequência e abundância de branqueamento, bem como com a 
redução da profundidade de saturação da aragonita (ASH), diminuição da 
complexidade recifal e da diversidade de espécies (Veron et al., 2009; Freitas et al., 
2012). 
De maneia geral, considerando a relação entre as mudanças climáticas dos 
últimos 150 M.a. e a história evolutiva da família Dendrophylliidae, ou seja, os 
períodos geológicos em que foram recuperadas as principais divergência e 
especiação dos dendrofilídeos, provavelmente as perturbações ambientais 
relacionadas com o aumento da concentração de CO2, da temperatura, dos eventos 
de branqueamento dos corais, da turbidez da água e a redução na quantidade de luz 
associada ao aumento da lâmina d’água podem proporcionar vantagem competitiva 
aos corais heterotróficos e que suportam melhor as variações da incidência de luz, 
ou seja, as espécies com os pólipos grandes, que sejam eficazes na captura de 
plâncton e independentes das zooxantelas (Freitas et al., 2012). Desta forma, a 
capacidade diferenciada de adaptação às atuais mudanças climáticas destas 
espécies poderá alterar a estrutura da comunidade recifal, assim como é provável de 
ter ocorrido no limite entre o Paleoceno e o Eoceno. 
As atuais mudanças climáticas somadas às pressões de origenm antrópica 
também ameaçam os corais de mar profundo. Apesar deste ambiente já ter servido 
de “refugio” aos corais escleractíneos no passado (Kitahara et al., 2010; Stolarski et 
al., 2011) e ter sido colonizado durante períodos de condições ambientais extremas, 
como no final do Cretaceo e durante o MTPE, quando os recifes de regiões estavam 
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ausentes ou possuíam baixa deposição de carbonato. Embora algumas espécies 
solitárias sejam adaptadas a ambientes abaixo da ASH (e.g.: Fungiacyathus 
marenzelleri; Leptopenus antarcticus) e, consequentemente menos susceptíveis às 
mudanças no estado de saturação da água do mar do que as pertencentes a outros 
grupos, também poderão ser seriamente afetadas devido as rápidas variações no 
pH da água do mar previstas para os próximos séculos (Caldeira & Wickett, 2003). 
De forma geral, todos os organismos que secretam carbonato de cálcio serão 
possivelmente afetados com as mudanças climáticas globais contemporâneas, 
colocando em risco não só a sobrevivência dos corais escleractíneos, mas de uma 
grande parte da biodiversidade da Terra, como nunca antes experimentando na 
história da humanidade (Veron et al., 2009).  
2.4.3 CARACTERÍSTICAS MORFOLÓGICAS E ECOLÓGICAS ANCESTRAIS 
A reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae baseada nos 
marcadores moleculares concatenados não recuperou um clado basal, desta forma 
não podemos inferir as características ecológicas e morfológicas ancestral. 
Entretanto, as azooxanteladas de oceano profundo Dendrophyllia alcocki e 
Balanophyllia sp. foram as primeiras espécies a divergir da linhagem mais profunda 
da família e, por isso, possivelmente o ancestral dos dendrofilídeos apresentava as 
mesmas características, i.e. eram azooxantelados e surgiram em oceano profundo. 
Desta forma, pelo menos três eventos de “invasão” para águas rasas podem ter 
ocorrido ao longo da história evolutiva da família. A origem de espécies em águas 
profundas e sua irradiação e diversificação em ambientes de águas rasas são 
documentados também para outros cnidários, como os corais moles pertencentes às 
ordens Alcyonacea (família Chrysogorgiidae) e Pennatulacea (Dolan, 2008; Pante et 
al., 2012), os hidrozoários da família Stylasteridae (Lindner et al., 2008), bem como 
para outros grupos taxonômicos, como as enguias (Inoue et al., 2010) e gastrópodes 
(Smith & Thatje, 2012).  
A heterogeneidade dos ecossistemas recifais de oceano profundo em 
combinação as poucas barreiras para a dispersão existentes neste ambiente 
(Grassle & Maciolek, 1992) promovem oportunidades para evolução e diversificação 
de espécies que posteriormente “invadem” outras regiões, incluindo ambientes de 
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águas rasas (Lindner et al., 2008; Kiessling et al., 2010). O deslocamento dos 
organismos marinhos entre estes dois ambientes (águas rasas e profundas) pode 
ocorrer durante eventos de transgressão/regressão do nível do mar, bem como 
durantes períodos em que os oceanos são mais quentes, causando uma maior 
homogeneização das camadas d’água, possibilitando o movimento vertical de 
espécies (Cottin et al., 2012; Pante et al., 2012; Smith & Thatje, 2012). Entretanto, o 
deslocamento entre os ambientes de águas rasas e profundas é facilitada nos corais 
escleractíneos por não ser restrito aos seus estágios iniciais, podendo também as 
fases adultas de vida livre “invadirem” ambientes de diferentes profundidades (Cottin 
et al., 2012). Desta forma, os corais escleractíneos solitários com modo de vida livre 
podem ser considerados potenciais “invasores”, quando em condições ambientais 
favoráveis à migração.  
Estudos indicam que o sucesso dos corais no ambiente de água rasa deve-
se a simbiose com as zooxantelas, uma vez que as algas simbióticas fornecem 
suprimento energético que os permitem prosperar em ambientes oligotróficos, bem 
como por adaptações morfológicas que se traduzem em um aumento da superfície 
coralínea exposta a luz (Stanley, 2003; Hallock, 2005; Barbeitos et al., 2010; Stanley 
& Helmle, 2010). Além disso, a aquisição da simbiose provavelmente facilitou a 
migração de representantes da família Dendrophylliidae do oceano profundo para 
águas rasas, uma vez que Heteropsammia cochlea que possui simbiose facultativa 
(Cairns, 1999), foi recuperada no primeiro clado a apresentar espécies no ambiente 
de águas rasas. Somado a isso, embora a presente análise não tenha resolvido a 
morfologia do ancestral da família (i.e. solitário ou colonial), registros fósseis indicam 
que a forma de crescimento do primeiro representante colonial de Dendrophylliidae 
(Blastozopsammmia) é análogo ao de espécies zooxanteladas construtoras de 
recifes (e.g.: Acropora) (Filkorn & Alor, 2004). Assim, a colonialidade nos 
representantes da família provavelmente apareceu após a aquisição da simbiose 
com as zooxantelas.  
Apesar da condição simbiótica e do habitat dos prováveis ancestrais de 
Dendrophylliidae (i.e. azooxantelado e de oceano profundo) não serem os mesmos 
de seu grupo irmão Poritidae (i.e. exclusivamente zooxantelado e de água rasa), em 
reconstruções filogenéticas da ordem, os clados recuperados próximos a 
Dendrophylliidae e Poritidae são azooxantelados (Stolarski et al., 2011). Desta 
forma, a presente topologia é consistente com a hipótese de ancestralidade de um 
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Dendrophylliidae azooxantelado solitário e com a possibilidade de múltiplas 
transições entre o ambiente de águas rasas e profundas (Cairns, 2001; Kitahara et 
al., 2010). Entretanto, apesar desta hipótese não corroborar a proposta por Arrigoni 
et al. (2014), i.e. ancestral colonial e ocorrência de pelo menos três reversões 
independentes deste estado para o solitário ao longo da história evolutiva da família, 
a origem do estado solitário antes do colonial em representantes da família é 
consistente com os registros fósseis de dendrofilídeos (ver Cairns, 2001; Filkorn & 
Alor, 2004). De modo geral, a maioria dos gêneros da família (existentes e fósseis) 
são conhecidos a partir do Cenozóico, e as poucas espécies da família conhecidas 
do Mesozóico são solitárias e originadas no Cretáceo, com exceção da colonial 
Blastozopsammia que surgiu nos registros fósseis 27 M.a após os primeiros 
dendrofilídeos solitários (Filkorn & Alor, 2004). 
2.5 CONCLUSÃO 
A reconstrução filogenética com base nos marcadores mitocondriais (16S 
rDNA e CO1) e nuclear (28S rDNA) concatenados suporta a monofilia dos 
dendrofílideos. Contudo a vasta maioria dos gêneros da família estabelecidos 
através de caracteres morfológicos foram recuperados como polifiléticos, sendo 
apenas Tubastraea, Enallopsammia e Rhizopsammia provavelmente monofiléticas. 
Registros fósseis indicam que os dendrofilídeos surgiram no início do Cretáceo (ca. 
127 M.a.) quando as condições ambientais não eram favoráveis aos escleractíneos. 
Apesar de não ter sido recuperado um clado basal na reconstrução filogenética, os 
dendrofilídeos ancestrais eram provavelmente solitários, azooxantelados e se 
originaram em oceano profundo. Em adição, ao longo da história evolutiva da 
família, em ao menos três oportunidades houveram “invasões” a ambientes de 
águas rasas.  
A migração do ambiente profundo para raso ocorreu provavelmente em 
períodos de variação do nível do mar, sendo que a aquisição da simbiose com 
zooxantelas foi um advento facilitador durante estas transições. Mesmo as 
condições ambientais extremas ao longo da história evolutiva da família 
Dendrophylliidae terem possivelmente condicionado processos evolutivos, as 
variações climáticas atuais se caracterizam, de forma geral, como um risco para os 
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corais, uma vez que as mesmas se desenvolvem em velocidades significativamente 
maiores do que as dos últimos milhões de anos, dificultando assim a adaptação das 
espécies. 
As análises dos marcadores moleculares mitocondriaos (CO1 e 16S rDNA) e 
nuclear (28S rDNA) foram bem sucedidas ao gerar dados com alta resolução 
filogenética, corroboraram a monofilia dos dendrofílideos, além de, com a correlação 
da reconstrução filogenética com as mudanças climáticas globais dos últimos 150 
M.a., forneceram informações sobre as prováveis causas das divergências da 
família. Entretanto, a filogenia da família Dendrophylliidae ainda não foi resolvida, 
ocorrendo ainda discrepância entre as análises morfológicas (taxonomia clássica) e 
moleculares, uma vez que muitos gêneros foram recuperados como polifiléticos e 
algumas espécies possuem altas distâncias genéticas entre seus espécimes. Desta 
forma, são necessários mais estudos, compreendendo um maior número de 
representantes por gênero, além de espécies pertencentes aos 5 gêneros não 
contemplados em nossas análises devido ao reduzido número de exemplares ou a 
preservação de forma inadequada para análises moleculares. Adicionalmente, para 
uma maior resolução filogenética, sugerimos a aplicação de técnicas moleculares 
atualmente mais avançadas na área de genética, como o sequenciamento de nova 
geração, o qual fornecerá uma gama de informações muito maior do genoma destes 
organismos para serem aplicados em análises filogenéticas, bem como estudos com 
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Tabela 5: Lista das espécies utilizadas nas análises filogenéticas para os marcadores 
moleculares mitocondriais (CO1 e 16S rDNA) e o nuclear (28S rDNA), bem como para a 
concatenação destes locus; onde “gb” indica a referência de busca do GenBank e “Conc.” 
representa a concatenação dos genes. 
n Táxon Amostra gb Coleção/ 
origem 
CO1 28S 16S Conc. 
1 Astroides calycularis  AF549248.1   1   
2 Astroides calycularis MD843  Itália 1 1 1 1 
3 Balanophyllia cf. dentata K178 HQ439646.1   1   
4 Balanophyllia dentata K178 HM018611.1  1    
5 Balanophyllia cornu K172  Austrália  1   
6 Balanophyllia cornu K148 HM018605.1  1    
7 Balanophyllia cornu K148 HQ439647.1   1   
8 Balanophyllia desmophylloides K141  Austrália 1    
9 Balanophyllia desmophylloides K66 HQ439648.1   1   
10 Balanophyllia desmophylloides K66 HM018607.1  1    
11 Balanophyllia desmophylloides K90 HM018608.1  1    
12 Balanophyllia elegans  DQ445805.1  1    
13 Balanophyllia europaea SOL4  Itália 1 1 1 1 
14 Balanophyllia europaea  AF549220.1   1   
15 Balanophyllia gigas 47  Paris 1 1 1 1 
16 Balanophyllia gigas K98 HM018609.1  1    
17 Balanophyllia gigas K98  Austrália  1   
18 Balanophyllia imperialis NC838  Itália 1 1 1 1 
19 Balanophyllia laysanensis 51  Paris 1    
20 Balanophyllia regia SOL3  Itália 1 1 1 1 
21 Balanophyllia regia  EU262813.1   1   
22 Balanophyllia regia  AF549221.1   1   
23 Balanophyllia sp. k56  Austrália  1   
24 Balanophyllia sp. k56 HM018606.1  1    
25 Balanophyllia sp. k57  Austrália 1 1   
26 Balanophyllia sp. K60  Austrália 1    
27 Balanophyllia sp. K61  Austrália 1 1   
28 Balanophyllia sp. K99  Austrália  1   
29 Balanophyllia sp. K99 HM018610.1  1    
30 Balanophyllia sp. K200  Austrália 1 1   
31 Balanophyllia sp. K289  Austrália 1    
32 Balanophyllia sp. K290  Austrália 1  1  
33 Balanophyllia sp. K291B  Austrália 1 1 1 1 
34 Balanophyllia sp. K294  Austrália 1 1 1 1 
35 Balanophyllia sp. K295A  Austrália 1 1 1 1 
36 Balanophyllia sp. K296  Austrália 1    
37 Balanophyllia sp. K299  Austrália 1    
38 Balanophyllia sp. K300A  Austrália  1 1  
39 Balanophyllia sp. K301  Austrália 1  1  
40 Balanophyllia sp. K302  Austrália 1    
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n Táxon Amostra gb Coleção/ 
origem 
CO1 28S 16S Conc. 
41 Balanophyllia sp. K332  Austrália 1  1  
42 Balanophyllia sp. 6  Washington 1  1  
43 Balanophyllia sp.  EU262855.1   1   
44 Balanophyllia sp.  HQ439653.1   1   
45 Balanophyllia sp.  HQ439652.1   1   
46 Balanophyllia sp. 92  Nova 
Zelândia 
1 1 1 1 
47 Balanophyllia sp. Nov. K158  Austrália 1 1   
48 Balanophyllia sp. Nov.  HQ439651.1   1   
49 Bathypsammia fallosocialis 3  Washington 1  1  
50 Cladopsammia echinata 48  Paris 1  1  
51 Cladopsammia echinata 49  Paris 1 1 1 1 
52 Cladopsammia eguchii MQ002  Itália 1 1 1 1 
53 Cladopsammia gracilis  EU262774.1   1   
54 Cladopsammia manuelensis 7  Washington 1  1  
55 Dendrophyllia alcocki K307B  Austrália 1 1 1 1 
56 Dendrophyllia alternata  AF550366.1      
57 Dendrophyllia arbuscula 46  Paris 1 1 1 1 
58 Dendrophyllia cornigera CAN01  Itália 1 1 1 1 
59 Dendrophyllia gracilis  AF265588.1      
60 Dendrophyllia velata 4  Washington 1  1  
61 Dendrophyllia sp.  AB441239.1  1    
62 Dendrophyllia sp. 44  Japão 1  1  
63 Dendrophylliidae spp. 73   1 1   
64 Dendrophylliidae spp. 94  Nova 
Zelândia 
1  1  
65 Duncanopsammia axifuga KT56  Itália 1 1 1 1 
66 Duncanopsammia axifuga V196  Austrália 1  1  
67 Eguchipsammia japonica 91  Nova 
Zelândia 
1 1 1 1 
68 Eguchipsammia serpentina HS3134  Itália 1 1 1 1 
69 Eguchipsammia serpentina 13  Washington 1  1  
70 Eguchipsammia sp. 90  Nova 
Zelândia 
1 1 1 1 
71 Enallopsammia marenzelleri 89  Nova 
Zelândia 
1 1 1 1 
72 Enallopsammia profunda 10  Washington 1    
73 Enallopsammia rostrata 78   1    
74 Enallopsammia rostrata 8  Washington 1  1  
75 Enallopsammia rostrata K48 HM018632.1 Austrália 1    
76 Enallopsammia rostrata K48 HQ439654.1 Austrália  1   
77 Enallopsammia rostrata k59  Austrália  1   
78 Endopachys grayi K218A  Austrália 1    
79 Endopachys grayi K218A HQ439655.1 Austrália  1   
80 Endopachys grayi 86  Nova 
Zelândia 
1 1   
81 Heteropsammia cochlea 14  Itália 1 1 1 1 
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n Táxon Amostra gb Coleção/ 
origem 
CO1 28S 16S Conc. 
82 Heteropsammia sp.  EU262866.1   1   
83 Leptopsammia pruvoti MD03  Itália 1 1 1 1 
84 Leptopsammia pruvoti  EU262851.1   1   
85 Porites cylindrica V271  Austrália 1 1   
86 Porites lobata V187  Austrália 1 1 1 1 
87 Porites rus V86  Austrália 1 1 1 1 
88 Rhizopsammia verrilli NC839  Itália 1 1 1 1 
89 Rhizopsammia wettsteini M765  Itália 1 1 1 1 
90 Rhizopsammia sp. V291  Austrália 1 1 1 1 
91 Thecopsammia socialis 11  Washington 1    
92 Thecopsammia sp. 50  Washington 1    
93 Tubastraea aurea SO119  Itália 1 1 1 1 
94 Tubastraea aurea  JQ920444.1  1    
95 Tubastraea aurea  AB441237.1  1    
96 Tubastraea aurea  AB441236.1  1    
97 Tubastraea aurea  AB441235.1  1    
98 Tubastraea coccinea  DQ445807.1  1    
99 Tubastraea coccinea  DQ445806.1  1    
100 Tubastraea coccinea 6  Brasil 1  1  
101 Tubastraea coccinea  EU262864.1   1   
102 Tubastraea coccinea  EU262854.1   1   
103 Tubastraea faulkneri V95  Austrália 1 1 1 1 
104 Tubastraea micranthus Y756  Itália 1 1 1 1 
105 Tubastraea micranthus  AF549219.1   1   
106 Tubastraea micranthus V250  Austrália 1 1 1 1 
107 Tubastraea tagusenis 43  Brasil 1 1 1 1 
108 Tubastraea sp. MY105  Itália 1 1 1 1 
109 Tubastraea sp. NC841  Itália 1 1 1 1 
110 Tubastraea sp.  AB441238.1  1    
111 Tubastraea sp. V297  Austrália 1    
112 Turbinaria bifrons V286  Austrália 1 1 1 1 
113 Turbinaria heronensis HS2178  Itália 1  1  
114 Turbinaria irregularis  JQ966136.1   1   
115 Turbinaria mesenterina V120  Austrália 1    
116 Turbinaria mesenterina BA124  Itália  1 1  
117 Turbinaria patula HS2283  Austrália 1 1 1 1 
118 Turbinaria peltata V236  Austrália 1  1  
119 Turbinaria peltata  AB907100.1  1    
120 Turbinaria peltata  AB907101.1  1    
121 Turbinaria peltata  AB907099.1  1    
122 Turbinaria peltata  AB441240.1  1    
123 Turbinaria peltata  EU262799.1   1   
124 Turbinaria peltata  JQ966131.1   1   
125 Turbinaria peltata NC633  Itália  1   
80 
 
n Táxon Amostra gb Coleção/ 
origem 
CO1 28S 16S Conc. 
126 Turbinaria reniformis BA126  Itália 1 1 1 1 
127 Turbinaria reniformis V197  Austrália 1    
128 Turbinaria stellulata V165  Austrália 1 1   
       Total 96 74 54 36 





Figura 9: Reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae por inferência bayesiana, baseada no 
marcador mitocondrial ribosomal longo (16S rDNA). Os números nos ramos indicam o suporte sh-like 
e o valor de bootstrap (acima), e a probabilidade posterior (abaixo) calculados usando o PhyML e 
MrBayes, respectivamente. Os quadrados pretos nos nós dos ramos indicam clados com alto valor de 






Figura 10: Reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae por inferência bayesiana baseada no 
marcador Citocromo Oxidase subunidade 1 (CO1). Os números nos ramos indicam o suporte sh-like 
e o valor de bootstrap (acima), e a probabilidade posterior (abaixo) calculados usando o PhyML e 
MrBayes, respectivamente. Os quadrados pretos nos nós dos ramos indicam clados com alto valor de 
suporte (sh-like, bootstrap e probabilidade posterior ≥0,995, 75 e 0,995, respectivamente). 
 
Figura 11: Reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae baseada na inferência bayesiana do 
marcador ribosomal nuclear 28S. Os números nos ramos indicam o suporte sh-like e o valor de 
bootstrap (acima), e a probabilidade posterior (abaixo) calculados usando o PhyML e MrBayes, 
respectivamente. Os quadrados pretos nos nós dos ramos indicam clados com alto valor de suporte 






Figura 12: Reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae baseada em Inferência Bayesiana 
do concatenamento dos marcadores mitocondriais CO1 e 16S rDNA, e nuclear 28S rDNA. Os 
números nos ramos indicam o suporte sh-like e o valor de bootstrap (acima), e probabilidade posterior 
(abaixo) calculados usando o PhyML e Mrbayes, respectivamente. 
 
Figura 13: Reconstrução filogenética da família Dendrophylliidae baseada na análise de máxima 
verossimilhança do concatenamento dos marcadores mitocondriais CO1 e 16S rDNA, e nuclear 28S 
rDNA. Os números nos ramos indicam o suporte sh-like (acima) e o valor de bootstrap (abaixo) 
calculados usando o PhyML. 
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